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Program

Vixtskyddsnotiser vill stimulera kunskapsupp-
byggnad, idéutbyte och debatt kring véxtskydds-
fragor i vid bemirkelse. N

Den viinder sig till en bred ldsekrets med in-
tresse for nordiskt vixtskydd och med behov av
att folja utvecklingen inom den tillimpade forsk-
ningen och férsdksverksamheten.

Vixtskyddsnotiser presenterar dversiktsartik-
lar om aktuella dmnen pé vixtskyddsomradet
liksom originaluppsatser med resultat fran forsk-
ning och forsok. Den férmedlar inblickar i piga-
ende forskning och iakttagelser frén odling, rdd-
givning och viixtinspektion. Den refererar ocksé
doktorsavhandlingar, examensarbeten, konferen-
ser, internationell publicering och ny litteratur.

Vixtskyddsnotiser publicerar artiklar pd de
skandinaviska sprdken och pé engelska. Vi vill
gérna Oka informationsutbytet dver grinserna
och vilkomnar dérfor sérskilt artiklar frén véra
grannlénder.

Tidskriften utkommer med 4 nummer per &r.
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Forord

Resistensbiologi 4r ett vitalt och brett imnesomrade som vi med detta temanummer
gérna vill Iyfta fram. De tio artiklarna speglar flera olika aspekter pa temat och
spanner over alla nivaer fran féltforsok till genteknik, frén resistensmekanismer pa
cellnivd till utnyttjande av resistenta sorter i odlingen. For alla oss som inte precis

dagligen sysslar med gendverforing eller aterkorsning, finns pé sidan 135 en ordlista
till hjélp pa resan in i genernas virld.

Vi vill framfora vart hjirtliga tack till alla de forfattare som har tackat ja till inbjudan
att delta i detta temanummer och som har lagt ned bide moda och dyrbar tid pa att
sprida insikter om sin forskning till en bredare publik!

Vi onskar trevlig och givande ldsning!

Snorre Rufelt och Eva Ronguist




TEMA RESISTENSBIOLOGI ~ THEME PLANT RESISTANCE

Per Lundin

Resistensforadling —
visioner och verklighet

Den svenska resistensforadlingen har byggts upp successivt sedan pionjdrarbetena i
seklets borjan. Artikeln ger en del bilder fran utvecklingens géng. Hér papekas ocksa
svarigheten att kombinera manga énskvarda gener i en sort. Mdjligheterna till fort-
satta framsteg 4r stora, bl. a genom att snabbare och i hdgre utstrdckning utnyttja
upprepat urval. En mer omfattande satsning pa synteserna boér komma.

ol

”Ge mig en fast punkt, och jag skall rubba vérl-
den” lir Archimedes ha sagt. Som ung och grén
agronom tréffade jag en géng den legendariske
forddlaren Reinhold von Sengbusch. Han var en
fascinerande personlighet med en devis som lik-
nade Archimedes’: ”Ge mig en bra selektions-
metod, och jag skall forbittra vilken egenskap
som helst”. Sengbusch saknade verkligen inte
visioner, och han hade férmiga att ofta fi dem
genomforda till verklighet.

Redaktren for denna tidskrift har bett mig
skriva om vad den svenska resistensforiddlingen
har uppnétt och om dess tdnkbara utveckling i
framtiden. Jag har snabbt insett, att tillgéngligt
utrymme skulle kunna fyllas med vilfortjénta
reverenser till manga foridlare och vixtpatologer,
och villi stillet ge ndgra bilder frén utvecklingens

gang.

Pionjdrerna

Herman Nilsson-Ehle — den svenska genetikens
och vixtforidlingens storsta gestalt — hade stort
intresse for resistensforadling och arbetade redan
under seklets forsta &r i Svalof med sjukdomar

82

somrost pa strasid och kloverréta. De mendelska
lagarna hade da just aterupptickts &r 1900, och
Ehle fann, att resistens mot gulrost visade enkla
mendelska klyvningar. Biffen i Cambridge, som
arbetade samtidigt med samma problem, blev
dock den forste att publicera resultat, som visade
resistensens mendelska nedidrvning (1905) och
har darfor fatt diran av att ha lagt grunden for den
genetiskt baserade resistensforadlingen.

Ehle var under ldnga perioder dven verksam
som praktisk forddlare, och hans resistensforid-
ling ledde bla. fram till den gulrostresistenta
vetesorten Pansar. Tyvirr skots "pansaret” snabbt
igenom av nya rostraser, som satte resistensen ur
spel. Pansar blev vart forsta svenska exempel p&
att resistens kan fi begriinsad héallbarhet, men
langt ifrn det sista. Efterhand har vi fatt ett
kraftigt Skat kunnande om den genetiska varia-
tionen dven pa patogensidan.

Sven Otto Berg — legendarisk och framgéngs-
rik veteforidlare vid Weibullsholm — har den
framsta fortjinsten av att gulrosten i stort sett
blivit ett oként problem for dagens svenska vete-
odlare. Under seklets forsta decennier var starka
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gulrostangrepp allmént forekommande langt upp
i Mellansverige. Berg, som bara hade den #ldre
typen av agronomutbildning, arbetade fram till
1925 tillsammans med den genetiskt skolade for-
ddlingsledaren Birger Kajanus. Genom korsning
mellan Weibulls-sorten Iduna och den danska
Tystofte Smaahvede, som béda torde hérstam-
ma fran spontana korsningar med engelskt
Squarehead-vete, framstilldes Standard-vetet. Det
hade en annan typ av gulrostresistens, som senare
har visat sig ha en bredare genetisk bakgrund &n
Pansarresistensen.

Sedan Berg ensam Gvertagit ansvaret for vete-
forddlingen vid Weibullsholm framstilldes av
honom och senare av hans eftertridare en lang rad
sorter med liknande eller 4nnu bittre gulrost-
resistens. Ménga av dem hade ocksd hog resistens
mot vetets flygsot och en relativt bra resistens
motmjoldagg. Berg dr detkanske frimstanamnet
bland de mé&nga praktiska forddlare, som genom
idogt arbete pa falt hojt det svenska odlingsmate-
rialets motstandskraft mot olika patogener.

Svartrostangrepp

gav nya mojligheter

Ar 1951 drabbades de svenska veteodlingarna av
starka angrepp av svartrost, trots att berberis-
busken da sedan linge hade bekdmpats. Angrep-
pet berdknades ha orsakat skador for 150 miljo-
ner kronor—en for sin tid mycket stor summa. Det
fick till foljd ett kraftigt tkat intresse for resis-
tensforddling. I USA hade man di sedan linge
arbetat med resistens pa en mer medveten gene-
tisk grund, ndgot som négra av de yngre svenska
forddlarna hade god kinnedom om. En utbygg-
nad av det svenska resistensarbetet borjade pla-
neras. Frn Vixtskyddsanstalten sdndes Arne
Gustavsson over till E.C. Stakmans berémda
rostcentrumi Minnesota for att lira sigrasanalyser
ochresistensteknik. Vid Vixtskyddsanstalten och
de tvé stora vixtforadlingsforetagen borjade spe-
ciella resistenslaboratorier att planeras.

Riktlinjerna f6r organisationen av resistens-

arbetet i Sverige lades fast av dévarande jord-
bruksministern Gosta Netzén i en proposition ar
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1959. Enligt den borde ansvaret for den grundléag-
gande resistensforskningen ligga hos den déva-
rande Lantbrukshtgskolan; Statens Vixtskydds-
anstalt skulle svara for rasanalyser och metodik-
forskning, medan den praktiska forddlingen na-
turligtvis skulle utforas vid vixtforadlingsinsti-
tutionerna. Denna tredelning har sedan 1 stort sett
kommitatt gilla, &ven om organisationsformerna
varierat under arens lopp. Speciella forutsitt-
ningar och personliga intressen har ocksd med-
fort, att grundforskning utforts i alla tre leden.

Kvarnarna malde dock relativt 1angsamt. Vid
Weibullsholm anstilldes jag ar 1958 for att skita
resistensarbetena, och tre dr senare stod vart
resistenslaboratorium firdigt som det forsta av
sitt slag i Norden. Denna utbyggnad kom till
stdnd framst genom Gunnar Weibulls och Fajer
Fajerssons forutseende. I bottnen 1ag nog ocksé
en Onskan att visa det privata féretagandets hand-
lingskraft i en situation, nér den store konkurren-
ten fordréjdes av véntan pa externa anslag, och
det statliga Vixtskyddet himmades av stindiga
utredningar.

Nir jag anstélldes var forddlarstaben vid Wei-
bullsholm ganska liten. I stort sett fanns endast en
forddlare for varje stor groda eller grupp av grodor.
Det var dirfor inte mojligt for dem att dgna re-
sistensfrigorna storre uppmérksamhet én andra
viktiga karaktérer. Detfick till foljd, att vi sjalva vid
resistenslaboratoriet kom att gora en stor del av
foradlingsarbetet for resistens. Till den utveck-
lingen bidrog kanske ocksd mitt eget genetiska
intresse. Hos véra kollegor i Svalsf, dir fordd-
lingsavdelningarna var talrikare bemannade med
akademiker, kunde man mirka en motvilja hos
forddlarna att sldppa de intressanta resistens-
frdgorna. Deras resistenslaboratorium fick darfor i
storre utstrickning rent véxtpatologiska uppgifter.

En lang rad grundldggande understkningar i
Norden och i andra lidnder har efterhand gett allt
bittreunderlag forresistensforddlingen. Vid Vixt-
skyddsanstalten och senare vid SLU har Bengt
Leijerstam gjort ovérderliga insatser for véar forad-
ling. Det nordiska samarbetet med bl.a. &rliga
symposier p4 strasddessidan har gett stiindigt nya
impulser. Finska Kaiho Mikeld, norske Kére
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Fran gamle kungens besk vid Resistenslaboratoriet vid Weibullsholms 100-&rs jubileum &r 1970. Fr. v.

forfattaren, Gustav VI Adolf och Weibullsholms foridlingschef, professor Fajer Fajersson.

Aarsvoll, danska Sigurd Andersen, Jorgen Her-
mansen, Viggo Smedegaard-Petersen, J.P. Skou,
J. Helms Jorgensen och ménga, manga andra har
gjort stora insatser pa resistenssidan. Aven om
understkningar primért inte varit inriktade pa
resistensegenskaper, har de nistan alltid genere-
rat virdefull kunskap. Det har varit ett styrk€t#{te
i verksamheten att ha viixtpatologiskt kunnande
om ménga skilda patogener inom néra réckhall.

Den svenska resistensforidlingen har under
ménga r haft forménen att ha kunniga féretriidare
i kvalificerade tjanster vid SLU:s institutioner {or
Viixtforiadling och for Vixtpatologi, vid dess resis-
tensavdelning och vid de bida stora vixtforid-
lingsinstitutionerna. Det syns nu varaenrisk, atten
del av denna goda position eroderas. Detta trots att
resistensforidlingens resultat vil borde ha férsva-
rat en fortsatt stor satsning pa verksamheten.
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Forddlingens tre faser

Resistensen har ofta fatt himtas i relativt primi-
tivalinjer. Den har sedan &verforts till odlingsvért
material genom aterkorsningar. 1 arbetets frsta
fas under 60-talet dverfordes enstaka gener till
vil provade sorter (Ring—Rang véarvete, Ingrid
—Wing och Arla—Akka korn). Genom att ut-
nyttja vixthus for att dra upp flera generationer
per &r kunde arbetet goras relativt snabbt. Litt
finget 4r tyvirr ocksd ofta litt forgénget. Den
monogent betingade resistensen sattes oftasnabbt
ur spel av nyaraser av patogenerna. Resistensfor-
ddlingen kom hérigenom i viss mén i vanrykte.
Det méste dock papekas, att ménga gener med
enkel nedédrvning visat sig ge en héllbar resistens.
Ett vackert exempel dr genen Tm 2-2 1 tomat, som
medfort att den tidigare s& allménna och fruktade
virussjukdomen tomatmosaik sedan ett 20-tal r
dr borta frin den europeiska vixthusodlingen.
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I en andra fas kombinerades tva eller flera
gener mot samma patogen (Ring—Rang—Sappo
—Timmo, Walter varvete) eller mot skilda pato-
gener (Ingrid—Wing—Ansgar korn). Tyvérr var
#ven nu patogenerna ofta snabbare dn foriidlaren
i det genetiska kombinationsarbetet.

I slutet av 60-talet stod det klart, att enkelt
nedirvd resistens pé sikt inte skulle 18sa resis-
tensproblemen visavi patogener som mjtldagg
eller rost. I arbetets tredje fas borjade vi ddrfor
soka resistensgener frdn méanga skilda killor for
attien sort kunna bygga upp enresistens, baserad
pé ménga skilda gener med varierande resistens-
effekt. Resultat fran sddant arbete dr bl.a. Dragon
vérvete och Mette korn. Aven i andra grodor som
potatis och ménga korsbefruktare borjar resis-
tensforddlingen nu producera héllbara 16sningar.

Den genetiska féillan

Flera utredningar har visat, att resistensforid-
lingen borde ha mdjlighet att klara av méanga
problem i de viktigaste grodorna. Man har da ofta
bortsett fran svérigheten att i en enda sort kombi-
neramanga 6nskvirda gener. Ien sjdlvbefruktande
groda forekommer efter en korsning varje ur-
sprungligen klyvande gen i genomsnitt i varan-
nan planta, nédr materialet pd nytt homozygo-
tiserats. Eftersom forddlaren méste beakta ménga
egenskaper, av vilkade flesta kan ha komplicerad
nedérvning, blir idealkombinationerna ytterligt
sdllsynta. For n gener blir frekvensen av plantor
med onskade kombinationer (1/2)". Den mate-
matiskt begdvade inser snart, att bara ett litet antal
klyvande generkan hanterasien sddan féradlings-
cykel.

Vid mitt aterkorsningsarbete har jag i stor
utstrickning utnyttjat den skapade variationen
bara for resistensegenskaperna. Nir materialet
lamnats 6ver till respektive forddlare, har mycket
begrinsad variation aterstatt for arbeten med &v-
rigaegenskaper. Aterkorsning blir dérfor en kon-
servativ forddlingsmetod, som knappast skapar
ndgot nytt utdver den egenskap, som speciellt
beaktats. Ménga exempel finns pa detta. Under
60-talet var den holldndska Condor en ledande
havresort i Europa. Vi dterkorsade in resistens
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mot kronrost, mjoldagg och havrecystnematod i
Condor-typen, men nir arbetet var klart, var
Condors avkastningsniva overflyglad. De resul-
terande sorterna (Sofi och Larissa) fick aldrig
nagon storre odling.

Om 4 andra sidan forddlaren i sina korsningar
direkt soker utnyttja en linje med komplicerat
uppbyggdresistens, kan man férloraménga 6nsk-
virda gener under selektionsarbetet. Om inte spe-
ciellt goda urvalskriterier anvinds, forlorar man
lattbortemot hilften av dem. Exempel pé detta ér
ocksa vanliga. Det #r dirfor nist intill omdjligt
foren vanlig forddlingsavdelning att gbra synteser
av linjer med brett uppbyggd resistens.

— och vi skall rubba virlden

Jag brukar ibland.pdpeka, att det oftast inte rider
néigon brist p4 variation i resistens mot skilda
patogener. Vad som brister dr var férméga att
hantera denna variation. Nér fornyelse av vixt-
forddlingen diskuteras, riktas nu ofta blickarna
mot den nya gentekniken. Andra ir sikert bittre
skickade dn jag att diskutera genteknikens forde-
lar. Nérdet giller dess direkta utnyttjande i forid-
lingen, menar jag, att manga av dess foretrddare
(diven svenska) ofta lovat runt men héllit vildigt
tunt. Ddremothar gentekniken gett oss vérdefulla
nya analysinstrument och en tkad forstaelse om
manga viktiga processer i organismerna.

Det dr enligt min mening viktigt fér de nya
forddlarna att lira sig gora synteser av linjer med
manga dnskviirda gener pi ett bittre sitt in nuva-
rande forddlargeneration. Svensk vixtforidling
har i stor utstridckning stelnat i formernai sin syn
pé synteserna. Aven inom resistensforadlingen
tror jag, att de storsta framstegen kommer att nas
av de forddlare, som 14r sig hantera komplicerade
synteser.

Under senare delen av min forddlarverksamhet
har jag gjort stora anstringningar for att undvika
den”hoppltsa” kvoten (1/2)" Enligt min bestimda
asikt maste var foridling soka sig fram till meto-
der, didren vidare genetisk variation kan hanteras.
En allt storre del av urvalet kommer i framtiden
att goras pa material med en hdg grad av hetero-
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zygoti, meioserna kommer att utnyttjas i flera
klyvande generationer, och korsningscyklerna
kommer att bli snabbare.

Detta kan te sig svarforstaeligt for den, som
sjélvinte arbetat med forddling. Det drimeioserna
(reduktionsdelningarna), som anlagen omkom-
binerasiLivets storalotteri. Ofta forséker mannu
i ett enda langt steg finna de ytterst sillsynta
idealkombinationer, som kan uppkomma, nér
manga anlag fran skilda foréldrar forts samman.
Genom att med korta intervaller utnyttja flera
meioser kan man i flera snabba steg sikrare na
fram till mélet. I varje sddan kort cykel inriktar
man sig bara pa ett hanterbart antal gener. Med
flera cykler snabbt efter varandra (upprepat ur-
val) kan ofta ett imponerande antal 6nskvirda
gener ansamlas. Det upprepade urvalet skulle dd
kunna fora oss nirmare till att forverkliga var
vision om en bred och héllbar resistens.

Var kommer dé vixtpatologin in i detta arbe-
te? I synteserna &r det nodvéndigt med en grund-
lig kunskap oni reaktionstyper och testmetodik.
Samspelet mellan véirdvixter och patogener sker
i allménhet under skilda utvecklingsstadier och
under relativt 1dng tid. Det regleras oftast av
komplicerade genetiska system i bada organis-
merna. Patogenernas utveckling kan péverkas pa
skilda nivaer. Testmetodiken méste forfinas ef-
terhand, s att dven mindre skillnader kan pavi-
sas. Genom att utnyttja olika former av samspel
mellan generi virdviixten kan resistensnivén ofta
hd&jas successivt i urvalscyklerna.

For att bedoma saddana samspel maste forad-
laren behidrska bide genetik och véxtpatologi.
Nya gentekniska metoder som RFLP och andra
borjar gora det mojligt att direkt faststiilla fore-
komsten av 6nskvirda gener. Polygen nedsry-
ning och samspel mellan gener 4r dock svéra att
studeramed dessametoder, som dnnu brukar vara
dyra att tillimpa. Genom att studera klyvningar
och reaktionstyper i skilda generationer, genom
att utnyttja olika testraser, genom att manipulera
ljus och temperatur, genom att anvidnda gynn-
samma genetiska kopplingar kan man ofta selek-
tera fram Onskade plantor pa ett enklare och
snabbare sétt, Men hir sétts det véixtpatologiska
och det genetiska kunnandet pé svéra prov.

Resistensforddlingens mojligheter tycks mig
nést intill outtdmliga. Ett upprepat urval bor gora
det mojligt att nd resultat &ven 1 manga fall, som
vi tidigare ansett vara alltfor svéra.

S& gd ut Ni unga resistensforidlare och for-
verkliga alla vara visioner! Jag ndstan avundas Er
alla mojligheter. Det kliar i fingrarna att fa gora
svéra synteser.

Forfattaren

AgrD Per Lundin &r numera pensionér men har
under néra 35 &r arbetat med resistensforadling.
Under sin aktiva tid var han forddlingsledare och
chef for Resistenslaboratoriet vid Weibullsholms
Vixtforadlingsinstitut. Hans adress dr Tagarps-
vigen 204, 261 76 Asmundtorp.
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Abstract

promise for the future.

Lundin, Per. 1993. Resistance breeeding — visions and reality.

Swedish resistance breeding has a long tradition dating back to the first years of this
century. This paper describes part of the development of resistance breeding. Possibil-
ities for further improvements are great even if it is difficult to combine many desirable
genes into one single genotype. Different types of recurrent selection show great
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

Bodil Joﬁsson, Goran Engqvist och Ingrid Happstadius

Klumprotsjuka

- resistensforddling i raps och rybs

Klumprotsjuka &r ett 6kande problem i svensk oljevaxtodling. Sjukdomen finns i 17
av de 20 sydligaste ldnen i Sverige, med stdrst risk fér angrepp i de omraden dar
oljevéxtodlingen varit mest intensiv. Resistensféradling av raps och rybs har pagétt
ldnge vid Svaldf Weibull AB och bérjar nu ge resultat. Resistensgener himtas fran
gronkal, kdlrot och rddisa och korsas in i raps och rybs. Bade rasspecifik och ospeci-
fik resistens anvénds i arbetet. Inom en &verskadlig framtid kan dubbelldga, klump-
rotresistenta sorter med god avkastning finnas tillgdngliga for svenska odlare.

Inledning

Klumprotsjuka ger allvarliga skador pa rotter av
raps och rybs. Sjukdomen orsakas av en slem-
svamp, Plasmodiophora brassicae Woronin, upp-
kallad efter den ryss som 1878 beskrev svampen.
Sjukdomen utvecklas bist pd vatteng&%a, sura
marker med l4tt sandig eller mossig jord. Svam-
pen sprids pa létta sandjordar genom sandflykt
och kan ocks4 foras av ménniska eller maskin till
nérliggande filt.

Forutom raps och rybs fungerar de flesta kors-
blommiga vixter som virdvixt at klumprotsjuka.
Sédana exempel &r rovor och diverse kilarter,
lomme och penningdrt medan pepparrot anses
vara resistent.

I omréden med intensiv odling av oljeviixter
orsakar klumprotsjuka kraftigt reducerade skor-
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dar, I forsok har réfettskérden hos mottagliga
sorter reducerats med ca 20 % (Engqvist, 1994),
medan mera motstandskraftiga sorter endast for-
lorat ca 10 % vid ett klumprotsangrepp.

Resistens fran olika kéllor har dverforts till
s&vil raps som rybs. Genom ett riktat foradlings-
arbete pagdr nu forbittring av detta materiel.
Resistenta sorter kan mojliggora odling av olje-
vixter i omraden som #r drabbade av klumprot-
smitta,

Forekomst - test

- prognosverksamhet

Genom en vid Svaléf AB utvecklad testmetod
kan falt med klumprotsmitta upptickas fore od-
ling. I jordprov frén det tilltédnkta raps- eller rybs-
filtet sds en sort av salladskil som #r mycket

87




BOHUS

Figur 1. Forekomst av 6/9
svampen Plasmodiophora
brassicae i jordprover
testade vid Svalof AB HALLAND
1987-1992 (Engqvist, 48/76
1994). Antal infekterade
jordprover/totalt antal
jordprover. — Presence of
clubroot in soil samples
tested at Svaldf AB, 61
Sweden, 1987-1992
(Engqvist, 1994). No.
infected soil samples/total
no. soil samples.
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mottaglig for klumprotsjuka. Genom gradering
av uppsvillda rotdelar kan smittograden bedd-
mas.

Med hjilp av denna metod &r odlingsarealen
av raps och rybs i Sverige delvis undersokt. Prov
fran platser dér officiella sortforsok utforts, och
dven jordprov inskickade av presumtiva olje-
vixtodlare har ingétt i denna undersokning (Eng-
qvist, 1991). Under perioden 1987-89 hade 17 %
av 228 undersokta prover frén lokaler med offi-
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ciell provning befunnits nedsmittade (Engqvist,
1991), medan av de 167 understkta proverna,
fran odlarna som Onskat att testa sina filt fore
sadd, 58 % befunnits nedsmittade. Undersok-
ningen har ocksé belagt att klumprotsjuka fore-
kommit i 17 utav 20 understkta ldn (figur 1).
Forekomsten édr hogst i de omriden dér oljevixt-
odlingen varit mest intensiv. Med denna metod
kan odlaren i sin vixtfsljd ta hiansyn till smittan
ochundvika odling av oljevéxter pAutsattaskiften.
Storst risk for angrepp finns i Skéne, Ostergot-
land, Viistergotland och Halland.
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Figur 2. Rapsplantor starkt angripna av klumprot-
sjuka. — Rapeseed plant roots severely attacked by
clubroot. Foto: Svalof Weibull AB.

Symptom

De forsta tecknen pd klumprotsgngrepp ér att
unga plantor har en svag tillvéixt och aft dldre blad
blir gula eller rodfirgade. De angripna rétterna
sviiller upp med en fast vitaktig vdvnad. Tillvix-
ten av "klumproten” pagér under hela vixtperi-
oden.

Svampens vilsporer frigors d& angripna rotter
ruttnar och sonderfaller. Vilsporerna kan ligga
kvar i marken upp till tio &r. Vid gynnsamma
forhallanden som hég markfukt, 1dgt pH och
temperatur runt + 20°C gror vilsporerna ut till
zoosporer, vilka sprids via markfukten och infek-
terar nya rotter.

Bekampning

En del praktiska atgirder kan bidraga till reduce-
ring av klumprotsjukan. Genom effektiv mark-
drinering och kalkning till ett pH-virde runt 6-7
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gors miljon for klumprotsjukan ofordelaktig. Ef-
fektiv ogréisbekidmpning av virdvixter som aker-
senap, lomme och penningtrt reducerar fore-
komst av svampen.

Resistensforadling

Den mest attraktiva metoden for reducering av
klumprotsjuka #r dock en genetiskt inbyggd re-
sistens i sorter av raps och rybs. Vixtforddlare i
Sverige och andra ldnder har under ling tid arbe-
tat med denna frdga. Det forekommer tva olika
foradlingsstrategier for att uppna resistens i olje-
vixter.

Forddling for rasspecifik resistens har bedri-
vits under lang tid bade i Sverige och utomlands.
Antalet verksamma raser #r mycket stort och
svarigheten att ticka in resistens fér nyuppkomna
raser gOr att denna typ av resistens riskerar att
sdttas ur spel relativt snabbt. Rasspecifik resis-
tens kan emellertid utnyttjas om man kontinuer-
ligt skiftar till nya resistensgener samt i de fall dd
ett fital raser dominerar i avgrinsade odlings-
omréaden.

En satsning pa bred filtresistens &r sannolikt
ett sdkrare sitt att bibehélla effektiv resistens
under léngre tid. Denna bredare resistens finns i
t.ex. gronkal, kélrot och i rddisa varifrin den kan
Overforas till raps och rybs via olika tekniker.

Genom korsning av gronkal och rybs har det
t.ex. varit mojligt att resyntetisera nya rapslinjer.
I borjan av detta arbete krivdes avancerad viv-
nadsodlingsteknik for att ridda de smd embryoner
somuppkom vid korsningen. Dessa forsta hybrider
har sedan utgjort en bas for ytterligare korsnings-
arbete, dir kvalitet och agronomiska egenskaper
kombinerats med resistensen mot klumprotsjuka.
Vid korsning av rybs och raps med kilrot och
ridisa dr sjdlva korsningsforfarandet enklare att
utfora. Selektionsarbetet for att undanréja de nega-
tiva egenskaper, som foljer med da olika arter
korsas, dr dock lika tidskrdvande som efter
resyntetiseringen.

Inom hdstraps och varrybs finns idag linjer
med god bred resistens mot klumprotsjuka, som
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dessutom har 6nskvird dubbellig kvalitet. Selek-
tionsarbetet for attuppnd godaagronomiskaegen-
skaper pagar fortfarande. I programmet for ras-
specifik resistens i hostraps finns idag enkelliga
linjer med relativt goda agronomiska egenska-
per. Avkastningen i detta material ligger strax
under dagens dubbelldga marknadssorter. Info-
rande av 14g glukosinolathalt for att uppné dubbel-
18g kvalitet pdgar i detta material.

Avslutning

Med hinsyn till svampens relativt stora utbred-
ning ir det angeliget for svensk vixtforddling att
framstilla ett hogavkastande sortmaterial i raps
och rybs med en god klumprotsresistens. Kom-
mande sortmaterial bor kombinera resistens mot
Klumprotsjuka med dubbelldg kvalitet och god
avkastning. Dettahar inneburiten 1ang tids féridd-
lingsarbete, som vi nu bérjar se resultatet av.
Inom en 6verskddlig framtid kan sorter med bade
rasspecifik och bred klumprotsresistens finnas
tillgingliga for svenska odlare.

Tack

Hiir presenterade understkningar har utforts med
finansiellt stéd fran SJIFR och frén Oljevixt-
odlarnas Serviceorganisation.
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Abstract

variety in the foreseeable future.

Jonsson, B., Engqvist, L. G. & Happstadius, 1. 1993.
Clubroot - resistance breeding in rapeseed. Véxtskyddsnotiser 57:4, 87-90.

Clubroot in rapeseed, caused by the fungus Plasmodiophora brassicae Woronin, is an
increasing problem in Swedish farming. Soil samples from sites of official trials were
tested, 17% of these samples were found to be infected by the fungus. In 17 out of 20
Swedish counties investigated, clubroot was present in the soil. Breeding for resi-
stance has been going on for a long time using both non-specific and race specific
resistance. At Svaldf Weibull AB, Brassica oleracea and Raphanobrassica have been
used as gene sources for clubroot resistance. At present we have low erucic acid
breeding lines with race specific resistance and good agronomic characters. These
lines yielded a little less than the standards. Further crossings have been made in this
program to introduce genes for double low quality. In the program for non-specific
resistance, the double low quality has been reached, but selection for agronomic
characters is still needed. Swedish farmers may have access to a clubroot resistant
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

Jens Weibull

Satsningen som kom av si;

svensk resistensforddling mot insekter

Under en period fran slutet av 1970-talet och framat sdgs mojligheten att anvinda
sorter med insektsresistens som en naturlig del i det integrerade vaxtskyddet. Forsk-
ningsresurser satsades darfér pa ett par skadedjur och gréodor dér behovet ansags
sdrskilt stort. Trots fina forskningsresultat och nya infallsvinklar har detta inte lett till
att foradlingsprogram ha?’{’%)mmit igang. En viktig anledning ar att Sverige &r ett for
litet land for att sjdlv finansiera sadan sortframstélining, sarskilt som det &r ett mycket
langsiktigt arbete. Ett annan anledning &r att den verkligt intressanta genetiska varia-
tionen finns hos manga vildarter och dédrmed &r hart nér oatkomlig fér den praktiska
féradlingen. Vissa utldndska sorter med insektsresistens kan redan idag odlas i lan-
det. Kanske kommer ocksa transformerade véxtslag att finna sin marknad héar, men
deras utbredning och livslingd kommer att bestdimmas av hur de éverférda generna

férvaltas i odlingssystemet.

Da

Det svenska vixtskyddets guldalder strickte sig
frén mitten av 1970-talet och ett drygt decennium
framat. Institationen vid Sveriges lantbruksuni-
versitet byggdes ut, verksamheter sattes igng,
doktorander brydde sina hjérnor med olika pro-
jekt. Integrerade vixtskyddsinsatser skulle av-
hjélpajordbrukets skadegtrarproblem. Inte minst
utredde man mojligheterna att intensifiera och
bredda resistensforddlingen i landet (Hagberg &
Gustafsson, 1981; Anonym, 1983) eftersom ett
av de stora jordbrukspolitiska malen ju var att
minska forbrukningen av kemiska bekdmpnings-
medel.

Man “upptickte” dessutom att insektsskade-
gorarna och deras angrepp minsann ocksa kunde
begrinsas genom resistensforddling och att man
utomlands redan under lang tid (Painter, 1951;
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Beck, 1965; Hedin, 1978; Russell, 1978) hade
dgnat sig &t den sortens verksamhet. Dérfor fore-
slogs ocksd olika forskningsprogram som, med
utgdngspunkten i ett nidra studium av vissa insekt-
véxtrelationer, eventuellt kunde syftatill en fram-
tida svensk forddling for resistens mot insekter.
Bland de arter som man tog itu med hérde stora
kélflugan, fritflugan, skidgallmyggan, havreblad-
lusen och senare dven rapsbaggen.

Nur

Idag dr situationen en annan. Svensk jordbruks-
areal minskar och saknar reell betydelse som
inbringare av exportinkomster. Vixtskyddsverk-
sambheten har “marknadsanpassats” for att mot-
svara det krympande behovet. Lantbruksuniver-
sitetet skér ned, forsoksverksamheten bantas och
anslagen frén de statliga forskningsrdden mins-
kar eller finner nya vigar.
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Betyder allt detta att behovet och/eller ndd-
véndigheten av en dynamisk och drivande resis-
tensforddling ocksd har minskat? Knappast! Fort-
farande pagar neddragningen av méngden be-
kdmpningsmedel (eller méngd aktiv substans) i
jordbruket som helhet och fortfarande kvarstaren
hel rad véxtskadegorarproblem.

Utanfor Skandinavien ...

Utomlands sover man verkligen inte. En snabb
genomgéng visar att det bara under ett ar produ-
ceras en hel mingd arbeten som anknyter till
resistensfragor rorande insekter och deras res-
pektive virdvixter (tabell 1). Det betyder inte att
man bedriver féradling mot djuret ifrdga, men i
alla fall forskning rérande resistensmekanismer
och interaktioner. Tre ordningar dominerar som
synes klart: fjarilar (Lepidoptera), halvvingar
(Hemiptera: Homoptera) och skalbaggar (Coleo-
ptera). Av grddorna (tabell 2) utgors nistan en
tredjedel av gris (huvudsakligen sorghum, majs,
vete), ddrnist f6ljer vedartade vixter (inklusive
frukttrdd) samt olika drtvéxter med sojabona som
viktigaste groda.

Om vi endast betraktar de europeiska linderna
kommer vi att finna att en mycket stark tonvikt
har lagts p& bladloss i olika grédor (hallon,
kalvéxter, sallat, sockerbeta, strdsdd och dpple).
A andra sidan arbetar man intensivt med olika
skadegorare i kélviixter, framf6r allt stora och
lilta kélflugan (Delia floralis och D. radicum ).
Som ett nytt och intressant forddlingsobjekt har
den svarbekimpade amerikanska blomstertripsen
(Frankliniella occidentalis) seglatupp ochi Hol-
land arbetar man bade i vixthusgurka och
chrysanthemum med resistent sortmaterial. [ vissa
grodor finns det sorter med resistens mot insekter
och dessakan redan idag tasiodlingi Sverige. S&
t.ex. irmoroten Sytan resistent mot morotsflugan
(Psila rosae) och det finns ett antal sallatssorter
med resistens mot flera bladlusarter.

.. OCh inom

Aktiviteten i de nordiska ldnderna har under de
senaste 15 aren varit klart hogst i Sverige. De
projekt som sattes igdng genererade mingder
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Tabell 1. Procentuell férdelning mellan insektsordningar av
referenser ur Current Advances in Plant Sciences Vol. 24
(1992) under avdelningen “Plant Resistance”. — Proportions
of references from Current Advances in Plant Sciences, Vol
24 (1992) subsection "Plant resistance”, that fall into diffe-
rent insect orders

Insektsordning Antal ref %
Insect order No. of references

Coleoptera 18 16
Diptera 6 5
Heteroptera 2 2
Homoptera 28 25
Hymenoptera 1 1
Isoptera 2 2
Lepidoptera 28 25
Fj angiven 21 19
(Acari) 5 5
Summa 111 100

Tabell 2. Procentuell fordelning mellan virdvixtgrupper av
referenser ur Current Advances in Plant Sciences Vol. 24
(1992) under avdelningen “Plant Resistance”. — Proportions
of references from Current Advances in Plant Sciences, Vol.
24 (1992) subsection "Plant Resistance", that fall into diffe-
rent host plant groups

Virdvixtgrupp

Host plant group %
Bomull 6
Gris 32
Kruciferer 7
Potatisviixter 7
Trid (inkl. frukttrad) 21
Artviixter 20
Ovriga 7
Summa 100

med ny kunskap om, som man dé antog, ett urval
”vilkidnda” skadegtrare (Charpentier, 1985;
Jonasson, 1985; Weibull, 1987; Ahman, 1986).
Tyvérr resulterade dessa endast i ndgra fa fall i
praktiska foridlingsprogram. Vissa forsok har
ocksa gjorts for att utnyttja de nya ronen (Wei-
bull, under tryckning; Weibull, accepterat for
publ.). Négra nya projekt har ocksi satts igéng,
dels i syfte att titta pa nya skadegorare (Ahman,
1993), dels for att i praktisk forddling prova om
en del foreslagna resistensmekanismer verkligen
dr intressanta och gér att anvinda som urvalsinst-
rument (Niemeyer, 1988; Weibull, 1993; Zufiiga
& Corcuera, 1986, Ahman, pers. medd.).
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Efter Markkula, somunder 1960- och 70-talen
arbetade med savil kal-, drt- som havrebladlus,
haringeniFinland fgnatinsektsresistensfragorna
négot storre intresse. Inte heller i Danmark eller
Norge har man i ndgon storre utstrickning enga-
geratsig for problemen, med undantag for morots-
flugan (P. rosae, Philipsen, 1988) och stora kal-
flugan (D. floralis, Taksdal, 1993).

Bade for- och nackd%r

Det drinte svart att utifrén ett ekologiskt perspek-
tiv se de uppenbara fordelarna som resistens mot
insekter innebdr (Kogan, 1982). Den iiri allmiin-
het riktad mot en viss art eller ett artkomplex och
mestadels utan bieffekter pa vare sig den natur-
liga fiendefaunan eller omgivningen. Eftersom
egenskapen under odlingssdsongen utévar sin
verkan pé insektens samtliga generationer adde-
ras dess effekt som dirfor inte behdver vara full-
stindig. Det dr den for 6vrigt mycket sillan. Slut-
ligen, eftersom sorter med resistens dr lika litta
attanviinda somandra sorter garinsektsresistensen
latt att integrera med andra vixtskyddsinsatser.

Men, vari bestér da trégheten och oviljan att
fortsitta med arbetena rorande insektsresistens?
Ja, en mycket viktig faktor dr att arbetet dr om-
stdndligt. Entomologen avundas hir sin patolo-
giska kollega som i allménhet l4tt kan odla sitt
inokulum, infektera sina testplantor, avlisa symp-
tomen och upprepa forsoket. Med insekter erfar
man ofta hur svart det kan vara att gora repro-
ducerbara forsok, att kvantifiera skador pa plan-
torna och/eller testdjuren samt att undvika att
andra, yttre, faktorer paverkar djuren.

Andra problem

Bortsett fran de rent tekniska detaljerna si tar
foradlingsarbetetlang tid, vilket drett aberien tid
nérsnabba framsteg krivs. Problemet med “resis-
tensbrytande” biotyper ar naturligtvis ndgot som
inte far underskattas, liksom risken att en egen-
skap som medfor resistens mot en organism kan-
ske innebar 6kad mottaglighet fér en annan. Ytter-
ligare ett problem ror tillgdngen pé resistens-
killor (genresurser) och det vill jag utveckla
ndgot hir,
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Den genetiska variationen inom vara grodor dr
i allménhet smal och dirfor otillridcklig om vi
Onskar sittaigng med ett nytt foradlingsprogram.
Ett naturligt steg blir da att ga till ndrbesliktade
arter. Erfarenheten visar ocksa att dessa ménga
ganger utgor en rik killa till ny variation och inte
minst av resistensgener (tabell 3). I ett fital fall
har man ocksé lyckats ¢verfora resistens frén
dessa icke-domesticerade arter till odlade arter,
antingen genom “raka” korsningar eller via en
s.k. ”brygga” (t.ex. Lactuca virosa — L. serriola
— L. sativa).

Tyvirr har deti manga andra fall visat sig vara
omdjligt att kringgé de naturliga sterilitetsbarri-
drerna och dirfor forblir en stor del av den unika
genetiska variationen odtkomlig for den prak-
tiska forddlingen. Dessutom dr det mycket Ltt att
fa med en for stor barlast av odnskade ”primitiva”
karaktirer som gor att dterkorsningsarbetet blir
bade ldngvarigt och besvirligt. En satsning pé att
utveckla metoder for att underlitta artkorsningar
skulle revolutionera mycket av dagens resistens-
forddling mot s&vil insekter som andra skadegd-
rare.

Transformerade vaxter

En revolution som faktiskt redan har intriffat
omfattar dverforingen av isolerade delar av gene-
tisk information eller hela gener fran en art till en
annan (gentransformation — se utforlig artikel av
Ahman i detta nummer). Ibland gors dettamellan
tvad olika vixtslag, t.ex. frin potatis till raps,
ibland mellan tva helt olika organismgrupper,
t.ex. frdn en bakterie till en hgre viixt. Bida
dessa alternativ har utnyttjats i syfte att piskynda
utvecklingen av vixtslag/sorter med resistens
mot skadedjur.

Detfinnsidag enhelrad vixtslag till vitka man
har 6verfort gener fran frimmande organismer,
gener som gor att vixterna sjilva tillverkar for
insekterna giftiga substanser. Vixtvivnaden kan
t.ex. producera endotoxiner som hérror fran olika
stammar av Bacillus thuringiensis (Bt), trypsin-
inhibitorer frdn vignabéna, tomat eller potatis
eller lektiner frin #rt. Den stackars insekt som
iter av den transformerade vixten blir antingen
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Tabell 3. Insektsresistens hos ndgra vilda sliktingar till véra grodor. — Insect resistance in wild crop relatives

Insektsskikte — Insect genus Grida - Crop Vildart(er) — Wild Species
Heteroptera Bomull Gossypium arboreum,
Empoasca, Lygus G. barbadense, G. herbaceum
Lepidoptera
Pectinophora, Heliothis
Coleoptera
Anthonomus
Hem.;Homoptera Hallon Rubus coreanus, R. crataegifolius,
Amphorophora R. kuntzeanus, R. phoenicularius
Coleoptera
Butyrus
Hem.;Homoptera Lucern Medicago glandulosa, M. littoralis,
Therioaphis M. truncatula
Coleoptera
Curculionidae
Diptera Lok Allium fistulosum
Delia
Lepidoptera Majs Tripsacum dactyloides
Diabrotica, Spodoptera
Diptera Morot Daucus capillifolius, D. glochidiatus
Psila
Hemiptera Potatis Solanum berthaultii, S. sparsipilum
Coleoptera
Leptinotarsa
Lepidoptera
Operculella
Hem.;Homoptera Sallat Lactuca virosa (via L. serriola)
Nasonovia, Megoura, Myzus
Hem.;Homoptera Strasid Agropyron spp., Avena macrostachya
Sitobion, Metopolophium, Hordeum bogdani, H. bulbosum, H, brevisubulatum
Rhopalosiphum, Diuraphis Triticum monococcum, T. dicoccum
Hem.;Homoptera Vinbir Ribes bracteosum, R. dikusha,
Hyperomyzus, Aphis, R. glutinosum, R. sanguineum
Nasonovia
Hem.;Homoptera Tomat Lycopersicon hirsutum,
Trialeurodes, Bemisia (f. glabratum), L. cheesmannii
Diptera Solanum penellii
Liriomyza
Hem.;Homoptera Vindruva Muscadinia rotundifolia
Phylloxera
Hem.;Homoptera Apple Malus floribunda, M. prattii, M. zumi

Dysaphis, Eriosoma
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“uppldst” inifrdn av Bt-endotoxinerna eller far
matsmiltningen blockerad av de proteashim-
mande inhibitorerna.

Eftersom de frimmande substanserna finns
konstitutivtivéxten, d.v.s. produceras hela tiden,
4r det en stor risk att individer med stérre mot-
stindskraft selekteras fram ur insektspopu-
lationerna. En direkt parallell finner vi i den
rasspecifika resistensen mot t.ex. mjoldagg. Sir-
skilt stor 4r risken just med Bt-endotoxinerna
eftersom de 4r mer specifika i sitt viirdspektrum,
och dven verkningssitt, #n proteashimmarna.
Resistenta insektsstammar har ocksa redan upp-
tritt pa flera platser dér B. thuringiensis flitigt har
anvints som biologiskt bekimpningsmedel. Det
krivs sdlunda stor eftertanke och vil genom-
tinkta strategier innan endotoxintransformerade
sorter tas i odling i st6rre skala.

Storre mojligheter till framgang har vi troligen
om sddana gener kan kombineras déir genproduk-
terna har olika verkningssitt och/eller olika
strukturer. Ett exempel &r trypsininhibitorer och
lektiner som visserligen har likartat angreppssitt
menolikautseende. Tillsammans har substanserna
storre verkan pd insekten #n var for sig och
resistensen kan bli mer langlivad.

”Organiserat motstand”

Insektsresistensforddlarna och -forskarna ir vil-
organiserade integnationellt och vill man vara
med och deltaga sa gar det utmirkt. Inom Europa
verkar en underavdelning till %@BC/WPRS be-
nidmnd "Working Group *Breeding for resistance
toinsects and mites’ ” som tréffas vart tredje ar for
att dryfta framsteg och motgangar, nya metoder,
samarbetsprojekt och annat. Representanter frin
den privata industrin deltar ocksa vilket kan tas
som bevis for att behovet av gruppen #r stort,
liksom uppskattningen. Efter varje mote publice-
ras en rapport' dir samtliga foredrag ingir. De

' IOBC/WPRS Bulletin, Working Group “Resistance
Breeding”. * Annual Plant Resistance to Insects
Newsletter
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som drintresserade rekommenderas att ta kontakt
med Dr N. Birch, S.C.R.I,, Invergowrie, Dundee,
DD2 5DA, Skottland.

I USA triiffas insektsresistensforskarna 4rli-
gen, och utlindska forskare/foridlare &r natur-
ligtvis ocksd vilkomna. Dessutom publiceras
forstds en rapport® till vilken alla med anknytning
till #imnesomréadet kan skicka in bidrag till Dr. E.
Ortman, Agric.Exp. Station, Purdue University,
W. Lafayette, IN 47907, USA.
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Abstract

ment in the agroecosystem.

Weibull, J. 1993. An investment not realized: Swedish plant breeding for resistance
against insects. Véxtskyddsnotiser 57:4, 91-96.

From the end of the 1970'ies through the late 1980ies the possibility of using insect
resistant cultivars was considered a natural part of insect pest management in Sweden.
Consequently, research in some particularly important pest—crop interactions was fi-
nancially supported. Despite good research results and new ideas almost no practical
breeding programmes have been initiated. One important reason is that Sweden is a
country too small to finance such plant variety development, in particular since it
demands long-term efforts. Another reason is that the most valuable genetic variation
is found among distant crop relatives, which are currently beyond the reach of prac-
tical breeding programs. Some insect-resistant cultivars developed abroad can be
grown successfully in the country. There is also the possibility that transformed crops
will find their market in Sweden, However, the extent to which these cultivars will be
grown and the longevity of their resistance genes will be determined by their deploy-

96

Viixtskyddsnotiser 57:4, 1993

TEMA RESISTENSBIOLOGI —~ THEME PLANT RESISTANCE

Inger Ahman

Genetic engineering
to obtain insect resistant crops

During the last decade new techniques have become available in breeding for plant
resistance to insects. These techniques enable introduction of specific genes from a
foreign organism into the genome of a plant. Since breakthrough reports in 1983
(Leemans, 1993), about successful introduction of a bacterial gene causing resistance
to an antibiotic, various genes conferring resistance to herbicides, viruses and insects
have been transferred to crop plants. The present report focuses on exploitation of
genes which may improve plant resistance to insects.

Advantages compared to

classical breeding

In classical breeding, half of the genome from
each of the two parents is combined at crossings.
As the plant source for resistance genes is often
primitive from an agronomical point of view, not
only desired resistance traits, but also other, less
favourable traits will be inherited. It then takes
several cycles of selection and back-crossing
withsmodern cultivars to eliminate such undesir-
able traits. Nevertheless, some breeding is also
necessary after genetic engineering to find the
best genotypes for further propagation.

Another limitation in classical breeding is that
only certain combinations of plants produce off-
spring. Cross-fertility is limited to intra-specific
and sometimes intra-generic crosses and resistance
from more distantly related organisms is largely
inaccessible. Through genetic engineering even
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mammalian genes can be introduced into crop
plants and there confer resistance (Truve et al.,
1993). égg

Means of gene transfer

The introduction of foreign genes into the target
genome can be made by means of a vector, the
plant pathogenic bacterium Agrobacterium
tumefaciens (Zambryski, 1992). Bacteria contain
ring-shaped DNA, plasmids, and inA. rumefaciens
partof such DNA is copied and integrated into the
genome of its host plant. Normally this induces
tumour development in the host but when A.
fumefaciens is used for genetic engineering the
disease-causing genes are removed. Instead, a
desired foreign gene is pasted into the plasmid
regionfrom where DNA is copied and transferred.

Not all plants are amenable to transformation
with A. tumefaciens and other, physical methods
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for DNA-introduction have been developed
(Potrykus, 1991). Through bombardment of cells
or tissue with DNA-coated microprojectiles ithas
been possible to produce transgenic plants of
several monocotyledonous crops (Somers et al.,
1992; Leemans, 1993).

Normally the gene for a specific, desired trait
is transferred along with a marker gene and a
promoter. The promoters regulate the gene
expression and promoters may be tissue-specific,
environmentally regulated such as wound-
inducible, developmentally regulated or consti-
tutive. The marker genes enable distinctions to be
made between transgenic and other cells. If the
marker is of the selectable type, the marker gene
confers resistance to antibiotics or herbicides
which are included in a growth medium to select
fortransformed plants. Scoreable markers indicate
which cells or tissues are transgenic by specific
colour or light emission.

Genes conferring

insect resistance

Various plant traits; chemical, morphological
and anatomical; have been found to confer resist-
ance to insects (see e.g. Smith, 1989). By genetic
engineering, genes for such traits are now, in
principle, possible tointroduce from gene sources
other than sources within the crop species or
among its close relatives. However, many of the
resistance traits are controlled by several genes.
For example, the synthesis of a toxic substance
may be regulated by a series of enzymes whichin
turn are coded for and regulated by a number of
genes. Thus it takes considerable knowledge of
the system to genetically manipulate it.

However, there are exceptions to this complex-
ity. Sometimes the primary gene products, proteins
themselves have adverse effects on insects. Ge-
nes coding for proteinase inhibitors (PIs), lectins,
chitinases, a-amylase inhibitors and Bacillus
thuringiensis (B.t.) toxins belong to this category
of defense-related genes which are promising
candidates for transformations. Some of these
have already proven useful.
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Bacillus thuringiensis genes

B.t. is a pathogen of insects, mites, nematodes,
flatworms and protozoa (Feitelson et al., 1992).
The bacterium contains a crystal protein that is
cleaved into toxic polypeptides when ingested.
B.t.endotoxins are specificin theiraction. Among
the pathotypes active to insects, some are Lepido-
ptera-specific, others are Diptera-specific, Coleo-
ptera-specific or both Lepidoptera- and Diptera-
specific. Even within an insect order or species
(McGaughey, 1985) sensitivity to B.t. may differ.
Insects susceptible to the toxin stop feeding and
die within a few days. The toxin destroys the cells
of the midgut epithelium.

In 1987 the first publications appeared where
B.t.-transformed tobacco (Vaeck et al., 1987,
Barton et al., 1987) and tomato (Fischhoff ef al.,
1987) were reported to possess resistance to some
lepidopteran pests. Since then B.t. endotoxin
genes have been introduced in many other crop
species such as cotton (Perlak et al., 1990), maize
(Koziel et al., 1993) and rice (Fujimoto et al.,
1993). Furthermore B.t. toxin genes have been
modified to become more similar to the plant
genes without changing the amino acid sequence
in the protein that it codes for. This resulted in a
100-fold increase in gene expression and con-
siderably improved protection of cotton plants to
lepidopteran pests (Perlak et al., 1990).

The results of field tests with transgenic crops
expressing B.t. insect controlling proteins (Delan-
nay et al., 1989; Warren et al., 1992; Koziel,
1993) are very promising and the first crop carrying
such a gene is likely to be on the market before
1996 (Meeusen & Warren, 1989). However, if
B.t.-transformed crops will become widely used
target insects may develop resistance to the toxins.
Various strategies have been proposed to avoid
this (Fox, 1991).

Proteinase inhibitor genes

PIs are found in all forms of life. PIs bind to
certain reactive sites on proteolytic enzymes and
thereby inhibit proteolysis by native as well as
foreign proteolytic enzymes. When ingested by
animals, PIs interfere with proteolysis by reducing
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the effective concentration of proteases in the gut
(Ryan, 1990). Feed-back mechanisms may also
be triggered leading to overproduction of digestive
enzymes and loss of appetite. Four classes of Pls
occur, each corresponding to the serine-, cyste-
ine-, metallo-, and aspartyl-type of proteases.
The effects of a particular PI depend on which
organism it interferes with. In general, species of
Coleoptera and Hemiptera have mildly acidic pH
in their guts and depend on cysteine or aspartic
proteinases for their proteolysis. Lepidoptera on
the other hand, have an alkaline pH in their gut
and use serine proteases for protein digestion
(Ryan, 1990).

Since all plants contain PIs, herbivorous insects
must be able to tolerate levels of PIs typical to
their host plants. PIs in non-hosts may or may not
interfere with digestion. One way of finding out
is to mix gut homogenate, a protein and a PI and
estimate inhibition of proteolysis (Gatehouse et
al., 1992). Another way is to rear insects on
artificial diets or plants to which PIs have been
added and study effects on insect survival and
growth.

Hilder et al. (1987) were the first to show that
transgenic tobacco plants expressing a serine PI
from cowpea, a non-host plant of Heliothis vire-
scens, were more resistant toward this tobacco
pest. PI genes of both serine- and cysteine-type
are now being introduced into various crops to
improve their resistance to key pests (e.g. John-
son et al., 1989; Gleddie & MacLaurin, 1993;
Puttik ez al., 1993).

Lectin genes

Lectins are proteins that bind multivalently to
carbohydrates and may thereby agglutinate cells
with carbohydrate-coated surfaces such as blood
cells. The lectins are also specific with regards to
their substrate. In susceptible insects lectins may
interfere with food uptake due to disruption of
midgut epithelial cells but other mechanisms
have also been suggested (Gatehouse et al., 1992;
Powell et al., 1993). A gene coding for pea lectin
hasbeen transferred to tobaccoresulting inreduced
larval biomass and leaf damage by H. virescens.
Furthermore it has been shown that it is possible
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to combine production of foreign-gene-PI and
-lectinby cross-breeding transgenic tobacco plants
carrying such genes and obtain additive effects in
terms of resistance (Boulter et al., 1990).

A Swedish attempt

In the spring of 1993 a new project was started at
the plant breeding company, Svaltf Weibull AB.
The aim is to investigate the possibility of trans-
forming spring rape (Brassica napus) with Pland
lectin genes from potato in order to obtain
resistance to pollen beetles (Meligethes spp.).
Potato is selected as a gene source as it is rich in
such compounds. Furthermore the potato genome
is fairly well known.

Thé first compound used in feeding assays
with pollen beetle larvae was a high molecular
weight cysteine PI isolated from potato tubers.
Young larvae were supplied with fresh stamens
of spring rape every day for 7 consecutive days.
The stamens had been impregnated with the
compound in 1% and 5% dilutions. At these
concentrations the PI had no effect on larval
mortality and growth. However, one problem
with the method is that the PI concentration in the
stamen will be much lower than in the solution.
The compound studied was just about soluable in
the 0.1M NaAc buffer at 5% thus preventing the
use of amore concentrated solution. For compari-
son, in transgenic tobacco the cowpea trypsin
inhibitor amounted to up to 1% of the soluable
plantprotein butthere was an effecton H. virescens
larvae feeding on plants with even somewhat
lower concentrations (Hilder ef al., 1987).

The next step in the Swedish investigations
will be to isolate potato lectin to use in a bioassay
with pollen beetle larvae. Tests will also be made
with adult beetles. However, it may be that adults
are less sensitive to these potato proteins because,
contrary to the larvae, their food-range is not
limited to certain crucifers, but includes many
other species of plants (Nilsson, 1985). Further-
more, adults are probably less sensitive to protease
inhibition than growing larvae. However, an-
other variable, egg production rate, is likely to be
affected by availability of amino acids in the
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females' diet. It then remains to be found whether
such an effect will give any protection to the
transgenic crop itself or perhaps indirectly by a
lower number of beetles entering the crop next
$eason.

If economical resources allow, transformation
attempts will be made without previous knowledge
of insecticidal efficiency. Tests with transgenic
plants will give more realistic answers as to
whether transformation will yield spring rape
with sufficient resistance to its most serious pest
in Sweden, the pollen beetle.

Acknowledgements

This work is supported by “Stiftelsen Svensk
Oljevixtforskning” and “Stiftelsen Lantbruks-
forskning”. Margareta Larsson, working as a
biochemist and molecular biologist in the pollen
beetle project, is thanked for supplying the test
substance and improvements on an earlier ver-
sion of the manuscript. Barbara Ekbom, Per
Hofvander, Stine Tuvesson and Kristofer Vamling
also commented on this report.

References

Barton, K.A., Whiteley, H.R. & Yang, N.-S. 1987. Bacillus
thuringiensis d-endotoxinexpressed in transgenic Nicotiana
tabacum provides resistance to lepidopteran insects. Plant
Physiol. 85, 1103-1109.

Boulter, D., Edwards, G.A., Gatehouse, A.M.R., Gatehouse,
J.A. & Hilder, V.A. 1990. Additive protective effects of
different plantderived insectresistance genes in transgenic
tobacco plants. Crop Protection 9, 351-354.

Delannay, X., LaVallee, B.J., Proksch, R.X., Fuchs, R.L.,
Sims, S.R., Greenplate, J.T., Marrone, P.G.,Dodson,R.B.,
Augustine, J.J., Layton, J.G. & Fischhoff, D.A. 1989. Field
performance of transgenic tomato plants expressing the
Bacillus thuringiensis var. kurstaki insect control protein.
Bio/Technology 7:1, 265-1269.

Feitelson, J. S., Payne, J. & Kim, L. 1992. Bacillus thuringi-
ensis: insects and beyond. Bio/Technology 10, 271-275.

Fischhoff, D.A., Bowdish, K.S., Perlak, F.J., Marrone, P.G.,
McCormick, S.M.,Niedermeyer, J.G.,Dean,D.A., Kusano-
Kretzmer, K., Mayer, E.J., Rochester, D.E., Rogers, S.G.
& Fraley, R.T. 1987. Insect tolerant transgenic tomato
plants. Bio/Technology 5, 807-813.

Fox, J.L. 1991. Beating bugs - B.t. resistance prompts early
planning. Bio/Technology 9, 1319.

100

Fujimoto, H., Itoh, K., Yamamoto, M., Kyozuka, J. & Shima-
moto, K. 1993. Insect resistant rice generated by intro-
duction of a modified §-endotoxin gene of Bacillus
thuringiensis. Bio/Technology 11, 1151-1155.

Gatehouse, A.M.R., Hilder, V.A., Powell, K., Boulter, D. &
Gatehouse, J.A. 1992. Potential of plant-derived genes in
the genetic manipulation of crops for insect resistance. In:
Proc. 8th Int. Symp. Insect-Plant Relationships, pp 221-
234, Eds. S.B.J. Menken, J.H. Visser & P. Harrewijn,
Kluwer Acad. Publ., Dordrecht.

Gleddie, S. & MacLaurin, E. 1993. Improving host plant
resistance to insect pests. Abstract from the 8th Crucifer
Genetics Workshop, July 21-24 1993, Saskatoon. Natio-
nal Research Council, Canada.

Hilder, V.A., Gatehouse, AM.R., Sheerman, S.E., Barker,
R.F. & Boulter, D. 1987. A novel mechanism of insect
resistance engineered into tobacco. Narure 330, 160-163.

Johnson, R., Narvaez, I., An, G. & Ryan, C. 1989. Expression
of proteinase inhibitors I and II in transgenic tobacco
plants: Effects on natural defense against Manduca sexta
larvae, Proc. Natl. Acad. Sci. USA 86, 9871-9875.

Koziel, M.G., Beland, G.L., Bowman, C., Carozzi, N.B.,
Crenshaw,R. Crossland, L., Dawson, J., Desai, N., Hill,
M., Kadwell, S., Launis, K., Lewis, K., Maddox, D.,
McPherson, K., Meghij, M.R., Merlin, E., Rhodes, R,
Warren, G.W., Wright, M. & Evola, S.V. 1993. Field
performance of elite transgenic maize plants expressing an
insecticidal protein derived from Bacillus thuringiensis.
Bio/Technology 11, 194-200.

Leemans, J. 1993. Ti to tomato, tomato to market - a decade of
plant biotechnology. Bio/Technology 11, S22-826.

McGaughey, W.H. 1985. Insect resistance to the biological
insecticide Bacillus thuringiensis. Science 229, 193-195.

Meeusen, R.L. & Warren, G. 1989. Insect control with geneti-
cally engineered crops. Ann. Rey. Entomol. 34, 373-381.

Nilsson, C. 1985. Rapsbaggar. Faktablad om viixtskydd 35 L.
Sveriges lantbruksuniversitet.

Perlak, F.J., Deaton, R.W., Armstrong, T.A., Fuchs, R.L.,
Sims, S.R., Greenplate, J.T. & Fischoff, D.A. 1990. Insect
resistant cotton plants. Bio/Technology 8, 939-943.

Potrykus, I. 1991. Gene transfer to plants: assessment of
published approaches and results. Annu. Rev. Plant Physiol.
Plant Mol. Biol. 42,205-225.

Powell, K.S., Gatehouse, A.M.R,, Hilder, V.A. & Gatehouse,
J.A. 1993. Antimetabolic effects of plant lectins and plant
and fungal enzymes on the nymphal stages of two important
rice pests, Nilaparvata lugens and Nephotettix cinciteps.
Entomol. exp. appl. 66, 119-126.

Puttik, D.M., Barge, V., Datla, R., Pelcher, L. & Keller, W.
1993. Production of transgenic Brassica napus plants with
a proteinase inhibitor IT gene. Abstract from the 8th Cruci-
fer Genetics Workshop, 21-24 July 1993, Saskatoon. Na-
tional Research Council, Canada.

Ryan, C.A. 1990. Protease inhibitors in plants: genes for
improving defenses against insects and pathogens. Annu.
Rev, Phytopathol. 28, 425-449.

Smith, C.M. 1989, Plant resistance to insects - a fundamental
approach. John Wiley and Sons, New York.

Somers, D.A,,Rines, HW.,Gu, W.,Kaeppler, H.F. & Bushnell,
W.R. 1992, Fertile, transgenic oat plants. Bio/Technology
10, 1589-1594.

Viixtskyddsnotiser 57:4, 1993

Truve, E., Aaspollu, A., Honkanen, J., Puska, R., Mehto, M.,
Hassi, A., Teeri, T.H., Kelve, M., Seppénen, P, & Saarma,
M. 1993, Transgenic potato plants expressing mammalian
2'-5' oligoadenylate synthetase are protected from potato
virus X infection under field conditions. Bio/Technology
11, 1048-1052.

Vaeck, M., Reynaerts, A., Hofte, H., Jansens, S., De Beucke- 4
leer, M., Dean, C., Zabeau, M., Van Montagu, M. &
Leemans, J. 1987. Transgenic plants protected from insect
attack. Narure 328, 33-37.

Warren, G.W., Carozzi, N.B., Desai, N. & Koziel, M.G. 1992.
Fieldevaluation of transgenic tobacco containing a Bacillus
thuringiensis insecticidal protein gene. J. Econ. Entomol.
85, 1651-1659.

Zambryski, P.C. 1992. Chronicles from the Agrobacterium-
plant cell DNA transfer story. Annu. Rev. Plant Physiol.
Plant Mol. Biol. 43, 465-490,

The author

Inger Ahman is a biologist with a Ph. D. in ento-
mology. At present she works as a resistance
breeder at the plant breeding company Svalof
Weibull AB, S-268 81 Svalov.

Ahman, 1. 1993, Utnyttjande av genteknik vid resistensféradling mot insekter.
Véxtskyddsnotiser 57:4, 97 — 101.

Sammanfattning

Under det senaste artiondet har nya tekniker blivit tillgangliga vid resistensféradling
mot insekter. Genom dessa kan enskilda gener féras in i vaxtgenomet, dven sadana
som tidigare varit otillgdngliga genom korsningsbarridrer mellan organismerna i fraga.

Gemensamt for de gener som man pa detta satt hittills forsokt utnyttja for att oka
insektresistensen hos grédor dr att generna kodar for proteiner som kan ha direkt
insekticid verkan. Det &r t.ex. proteiner som férekommer i den insektpatogena bakte-
rien Bacillus thuringiensis samt proteinasinhibitorer och lektiner fran olika véxter.

Sadana gener har forts in i olika grédor som tobak, tomat, bomull, majs och ris.
Resultat fran bade laboratorie- och faltforsok har visat lovande resultat i form av for-
sdmrad Sverlevnad och tillvéxt hos viktiga skadeinsekter och minskade skador p&
grédoma.

I Sverige pagar nu forsok att dka resistensen hos raps mot speciellt rapsbaggar med
hjélp av genteknik. Toxiciteten hos proteinasinhibitorer och lektiner fran potatis under-
s6ks och raps transformeras med lovande gener.
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

David B. Collinge, Tomas Bryngelsson, Per L. Gregersen, Hans Thordal-

Christensen and Anne Marte Tronsmo

The molecular and biochemical
basis of plant disease resistance

Although much is now known about the metabolic changes which occur in plants
exhibiting resistance to pathogenic organisms, little is known of the significance of
individual components in resistance. We are studying barley with the aim of deter-
mining the basis of natural resistance to fungal pathogens in order to provide results
useful for improving resistance in general in crop plants. We are isolating and char-
acterizing the gene transcripts (mRNA) and proteins which accumulate in barley
leaves in response to powdery mildew (Erysiphe graminis). The genes and products
isolated are being used to study defence responses induced by this and other barley
pathogens through exploiting the wealth of barley lines and mutants developed. We
are also studying the effects of expressing these genes in transgenic potato and
tobacco on the resistance of these plants to their pathogens.

Introduction

Diseaseresistance of plants is an observed outcome
of the interaction between a pathogen and its
potential host, and represents the physiological
states of the host and pathogen in which the latter
fails to establishitself. Resistance can be the result
of a number of distinct mechanisms working
either together or separately (see fig. 1). On the
host side, these mechanisms include constitutive
structural barriers (e.g. leaf cuticle) and chemical
defences (e.g. certain antifungal seed proteins and
secondary metabolites) as well as inducible defence
responses such as the so-called pathogenesis-
related (PR) proteins, antibiotics known as phyto-
alexins, localized cell death (the hypersensitive
response - HR) and structural alterations - e.g.
lignification of the cell wall (see Collinge &
Slusarenko, 1987; Collinge et al., 1993; Collinge
et al., 1994). The molecular study of the mecha-
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nisms underlying natural resistance has already
lead to novel strategies for producing plants with
enhanced resistance to their pathogens (Lamb et
al., 1992). These studies primarily concern di-
cotyledonous species. We are studying the mono-
cotyledonous barley with the aim of determining
the basis of natural resistance to fungal pathogens
in order to provide results useful for improving
resistance in general in crop plants.

The Erysiphe graminis
f.sp. hordei system

Due to its economic importance as a disease of
barley throughout much of the temperate world,
the interaction between barley and the powdery
mildew fungus, Erysiphe graminis f.sp. hordei
(Egh) has been subject to intensive research over
many years. A wealth of knowledge concerning
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Pathogen

Pathogenicity factors:

4

cDNA

host

» Metabolic product
’ e.g. phytoalexin

R RNAN— @ Defence gene products

hydrolytic enzymes
toxins
suppressors

PR-proteins e.g. chitinase
Cell wall proteins
Biosynthetic enzymes

e.g. PAL, CHS, OMT

Figure 1. A model for the response of a plant to a pathogen. One or more elicitor molecules from the
pathogen are independently received by the receptor in the host. This triggers an effector system which
uses secondary messengers which are themselves responsible for activating the transcription of a
common set of response genes, the products of which prevent a successful infection. Note that cDNAs
are synthesized in vitro from mRNAs (the products of transcription). — Modell dver hur vixter
reagerar vid patogenangrepp. Patogenen utsondrar s.k. elicitorer som binder till receptorer pd
viirdviixten. Detta startar en serie biokemiska reaktioner som leder till art gener involverade i
resistensreaktionen transkriberas. Detta leder i sin tur till att proteiner och sekunddéra metaboliter

bildas som kan stoppa infektionsforsoket.

the cytology and genetics of resistance is acces-
sible (see Bryngelsson & Collinge, 1992). This is
reflected e.g. in experimentally useful plant ma-
terial in the form of near-isogenic lines, notably in
the cultivar Pallas (Kglster et al., 1986), and
mutants (see Jgrgensen, 1992) suitable for
studying Egh resistance. We have chosen to
combine the tools of genetics, molecular biology
and biochemistry to investigate the resistance of
barley to various fungal pathogens with particular
emphasis on Egh where, depending on the specific
interaction, resistance can be manifested at distinct
stages of infection (see Bryngelsson & Collinge,
1992 and fig. 2). These studies aim to determine
which of the physiological mechanisms induced
inthe plantare responsible for successful defence.
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We are cataloging and characterizing the gene
transcripts (at Copenhagen and Svalév) and the
proteins (at Svalov) which accumulate as part of
the inducible defence of barley against Egh. We
are using the information and tools (in the form of
c¢DNA clones and antisera) obtained to determine
the mechanisms behind resistance to this fungus.
For example, we are studying interactions gov-
erned by specific resistance genes active against
different races of Egh, and by using mutants
which suppress the phenotype of these resistance
genes in order to dissect the pathways regulating
the response. The tools prepared in our studies are
also useful for studying the response of barley to
other pathogens, and we are particularly interested
indetermining the basis of cold-induced resistance
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local hypersensitive
response Ml-a12

hypersensitive necroses
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[

Compatibility

Figure 2. Idealized interaction types observed
in the barley-powdery mildew interaction. At 4
hours, a primary germ tube develops from the
powdery mildew conidium which induces a
papilla (p) - a thickening on the adjacent inner
side of the cell wall. By 12h, the appressorial
germ tube (a) has attempted to penetrate the cell,
and also induces a papilla. In certain genotypes
e.g. the non-specific recessive ml-o mutation
and in incompatible interactions with plants
possessing the dominantrace-specific gene, M-
al, resistance is manifested at the penetration
stage. In other interactions (e.g. Mi-al2), resist-
ance is manifested at ca. 24h as a hypersensitive
interaction in single penetrated cells. In this
case, the affected cell dies, preventing establish-
ment of the fungus. More extensive multi-cell
hypersensitive necroses develop in, e.g. MiI-La
and Ml-a3.

Figur 2. Olika typer av interaktioner som fore-
kommer mellan korn och mjoldagg. Efter fyra
timmar utvecklas den primdra groningshyfen
frankonidiesporen. Déirvid induceras en papilla
(p) — en lokal forstirkning av cellviggen. Efter
12 timmar forsoker penetrationshyfen (a) att
penetrera cellviiggen, vilket ocksd leder till att
en papilla bildas. Denna typ av resistens, s.k.
intringningsresistens, forekommer hos geno-
typer med t.ex. den recessiva ml-o genen eller
den dominanta, rasspecifika Ml-al genen. And-
ra genotyper, t.ex. M1-al2, uttrycker resistens i
Sformav en hypersensitivitetsreaktion (Gverkdins-
lighet) efter ca 24 timmar. Vid denna interak-
tion dor de enskilda celler som angrips varefter
ocksa mjoldaggssvampen dér. Hos genotyper
med Ml-La eller M1-a3 dor ett storre antal
celler och synliga nekroser uppstdr.
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to snow mould (see the article by A.M. Tronsmo
in this issue).

Twelve proteins which accumulate in leaves
exhibiting a hypersensitive response to Egh have
been isolated and characterized to date. cDNA
libraries (which represent the gene transcribed in
a particular tissue at a particular point in time)
have been screened by techniques which allow
the selection of clones representing genes
expressed only under specific circumstances, e. g.
during the defence response. About 25 accumu-
lating transcript species (cDNA clones) have
been identified to date, which can be classified in
14 gene familes. In addition to several clones for
which no homologous sequences have been
identified, our clones represent (1) the antifungal
PR-proteins (see Bryngelsson et al., 1994; Collinge
& Slusarenko, 1987; Collinge et al., 1994), which
act alone or in combination against specific types
of fungal pathogen, (2) genes encoding metabolic
enzymes, such as peroxidase (Thordal-Christen-
sen et al., 1992), and (3) genes encoding proteins
believed to have amore mechanistic orregulatory
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Figure 3. Northern blots illustrating the accumulation
of a PR-protein transcript. Each lane carries total RNA
from barley leaves harvested at specific timepoints
after inoculation. After electrophoresis, the gel was
blotted (imprinted) to a filter in order to immobilize the
samples. Specific transcripts are found using a corre-
sponding cDNA clone as hybridization probe, a HvPR-
5 probe corresponding to protein Hv-1 was used here.
Panels 1 (P-01/A6) and 4 (P-02/C15) represent compat-
ibleinteractions, panel 2 (P-02/A6) represents a hyper-
sensitive response (Mi-a3) and panel 3 (P-01/C15)
papillaresistance (M!-al), where P-01 and 2 are Pallas
lines and A6 & C15 mildew isolates differing in
specific avirulence genes. ~ Northern blot som visar
hur méngden mRNA for PR-protein okar efter inokule-
ring. I varje brunn finns RNA frin kornblad som
skordats vid olika tidpunkter efter inokulering. Efter
elektrofores blottades gelen over till ett membran som
hybridiserades med en radioaktivt mérkt cDNA-klon.
P-01/A6 och P-02/C15 uppvisar kompatibel reaktion,
P-02/A6 hypersensitivitetsreaktion, (M1-La), och P-
01/C15 papillaresistens (Ml-al). P-01 och P-02 dr
isogena linjer till Pallas och A6 & C15 ¢ir mjéldaggs-
isolat med olika avirulensgener. C: kontroll; I:
inokulerad.

role. Thus, we believe that the HVGRP94 or
endoplasmin protein, is involvedin the process of
secreting other proteins from the cell, e.g. the
extracellular PR proteins or components of the
papillae (Collinge et al., 1994; Walther-Larsen et
al., 1993). The enigmatic 14-3-3 protein (Aitken
etal., 1992; Brandt er al., 1992) may be involved
in the regulation of the response and/or signal
transduction.

Studies on the significance of these genes and
the products primarily aim to determine whether
accumulation of proteins and/or transcripts
correlates with resistance. Thus, we have evidence
that certain PR-proteins accumulate during the
induction of cold-hardening induced resistance.
Preliminary studies show that many of the
transcripts accumulate in response to different
pathogens (e.g. Bipolaris sorokiniana, Rhyncho-
sporiumsecalis, Pyrenophorateres) andinrelated
plant species, thus supporting the view that host
responses to pathogens are general, i.e. defence
mechanisms are universal and not tailor-made for
each individual interaction.
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We are using the near-isogenic Pallas lines
(Kglster et al., 1986), each of which possesses
individual specific resistance genes active against
specific races of Eghin order to study the expres-
sion of the differentresponse genes (and products)
in specific interaction types. Most of the clones
give the expression pattern —dubbed "PR-type” —
with transcript accumulation detected as early as
4h after inoculation, and dips in accumulated
transcript amounts which would seem to corre-
spond to dips in fungal activity (fig. 3). Two other
expression patterns have emerged which involve
only a few transcripts. Two transcripts do not
accumulate at later timepoints in compatible
interactions when the rate of penetration appears
to be reduced; we think that these might be
involvedin the papillaresponse. Other transcripts
accumulate only at late stages of the interaction.
This indicates that the expression of these latter
genes is perhaps symptomatic of a general stress
of the plant caused by the developing disease.

The availability of mutations in barley which
affect the outcome of natural interactions provides
particularly powerful tools for studying the na-
ture of the regulatory mechanisms governing
resistance, and perhaps for testing the role of
individual components in resistance. We have
already demonstrated that the mil-o mutation
results in a low constitutive expression of many
of the response genes cloned. In a collaborative
study with Paul Schultze-Lefert, Aachen, we are
looking at the effects of mutations, which suppress
Ml-a12 and the original ml-o mutation phenotype
(see fig. 2), on the accumulation of defence-
related transcripts.

Perspectives

One of the ways to test critically whetherindividual
components of the defence response have arole
in resistance is to express the individual compo-
nents in a plant and determine whether the trans-
genic plants have become more resistant to their
pathogens. Although transformation of barley
has been achieved, efficient systems are still
being developed. We have therefore chosen to
study the model solanaceous plants, tobacco and
potato. In collaboration with Jgrn Dalgaard
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Mikkelsen, Danisco Biotechnology, Copenhagen,
we have now obtained plants transformed with
several of our barley sequences and are currently
testing whether these dicotoledonous plants
exhibit enhanced resistance to their pathogens as
a consequence.

We have isolated the chromosomal gene
sequence corresponding to the BH6-12 cDNA
which apparently include the cis-acting regulatory
(promotor) sequences. We are studying the regu-
lation of this gene which appears to be specifically
induced by fungi and not e.g. wounding. If
confirmed, this inducible promotor will be useful
for pathogenregulation of foreign genes encoding,
for example, antifungal proteins in transgenic
cereals, thereby providing a precise means for
producing resistant barley.
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Sammanfattning

Collinge, D.B., Bryngelsson, T., Gregersen, P.L., Thordal-Christensen, H. & Tronsmo,
A.M. 1993. Studier av véxtens resistensreaktion p& molekylir och biokemisk niva.

Detta samnordiska projekt syftar till att understka véxtens férsvarsmekanismer mot
svamppatogener pad molekyldr och biokemisk niva. Som modellsystem har vi valt
interaktionen mellan korn och mjoldagg (Erysiphe graminis f. sp hordei) eftersom
denna interaktion &r mycket vdlutforskad, bade patologiskt och genetiskt. Vi har isole-
rat och karakteriserat proteiner och cDNA-kloner som induceras vid resistensreaktio-
nen. Flera har kunnat tillskrivas troliga biokemiska funktioner efter jimférelse av par-
tiella protein- och nukleotidsekvenser med databaser. Transkriptionen av dessa gener
och ackumulering av de inducerade proteinerna har studerats i isogena kornlinjer, som
har olika resistensgener mot mjdldagg i samma genetiska bakgrund. Transgena
potatis- och tobaksplantor har framstéllts och for ndrvarande pégér tester for att
undersdka om de har forbéttrad resistens mot svamppatogener.

A
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

Mats Gustafsson

Angrepp av Bipolaris sorokiniana pa korn

- ett modellsystem for interaktionsstudier

Under senare ar har angrepp av Bipolaris sorokiniana blivit allt vanligare och allvarli-
gare i kornfélt inom vissa delar av Sverige. En 6kad kunskap om infektionsférlopp,
isolatdifferentiering och vardvéxtens formaga att motstd angrepp dr en forutséttning
for att vi framgangsrikt skall kunna bemaéstra denna kornparasit.

Bipolaris sorokiniana (Sacc.) Shoem., teleomorf
Cochliobolus sativus (Ito & Kurib.) Drechsl. &r
en svamp som angriper olika grésarter, framfor-
allt korn och vete. Som parasit dr den ganska
ospecialiserad d den framgangsrikt kan angripa
séval rot som blad och dessutom vara froburen.
Den bildar och avger toxiner, som dodar vérd-
vixtcellerna. Ur dessa doda celler hdmtar sedan
svampen sin niring —den dr med andra ord nekro-
trof. Dessa och andra egenskaper har gjort vérd-
vixt/parasit-paret utomordentligt vil limpat for
att studera olika interaktionsfenomen som infek-
tionsforlopp, toxinbildning och toxinets roll i
sjukdomsutvecklingen (patogenesen), variationi
angreppsforméga (virulens/aggressivitet) och
vixtens svar pd angrepp (resistens).

Tett samarbetsprojekt mellan frimst institutio-
nen for vixtforddling, SLU (Mats Gustafsson,
Erland Liljeroth), institutionen fér ekologisk mik-
robiologi (Hans-Borje Jansson, Helena Carlsson)
och institutionen for ekologisk kemi (Goran
Odham) vid Lunds Universitet har olika sidor av
detta samspel undersokts. Nigra av dessaresultat
kommer att redovisas nedan.

Infektionsforiopp

1projektet har vi framfor allt studerat infektions-
forloppet i rétter av olika kornsorter (Carlson
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et al., 1991a). Den initiala etableringsfasen, da
Bipolaris sorokiniana angriper kornrotter, inleds
med sporgroning (fig. 1) f6ljd av appressorie-
bildning och penetration (fig. 2) samt kolonise-
ring av rotvdvnad (cortex). Under den forsta
etableringsfasen vixer hyferna intracelluldrt i

Figur 1. Hyf av Bipolaris sorokiniana vixande pd
kornrot. SEM. — Hypha of Bipolaris sorokiniana grow-
ing on a barley root. SEM. Foto: Unna Stenram, SLU.
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Figur 2. Hyf av Bipolaris sorokiniana som penetrerar
en cellvigg i cortex av en kornrot. TEM. — A hypha of
Bipolaris sorokiniana penetrating a cortical cell wall
of a barley root. TEM. Foto: Unna Stenram, SLU.

epidermis och de yttersta cellagren av cortex
medan kolonisering av sjdlva cortex sker inter-
cellulért, det vill siga i halrum mellan cellerna.
Emellertid vixer hyferna i cortex néstan alltid
utmed och pa utsidan av cellviggarna. Vanliga
reaktioner hos virdceller, som ligger strax fram-
for hyffronten, &r att cellmembranet (plasma-
lemma) lossnar fran cellvidggen och att vird-
vixtens cellkdrnor och mitokondrier degenererar.
Andra vanliga virdvixtreaktioner pd angrepp av
Bipolaris ar fortjockning av cellviggar och depo-
sitionav elektrontitt material (kallos) runthyferna.

Toxinets roll under
infektionsforloppet

Bipolaris sorokinianabildar fleramer eller mind-
re fytotoxiska substanser. Upprepade undersok-
ningar visar att det mest toxiska dmnet utgors av
prehelminthosporol (Carlsson et al., 1991 b),
som #r en lagmolekyldr (M=236) sesquiterpen-
liknande aldehyd (Olsson, 1988). Goran Odhams
grupp har med stor framgéng renat upp detta
toxin ur kulturfiltrat.
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Undersokningar av infektionsforloppetindike-
rar att Bipolaris-toxinet pa ett eller annat sétt
péverkar de nérliggande virdcellernas membran
med celldod som f61jd. Om och niir en sddan pa-
verkan sker forlorar membranen sin regulato-
riska férméga, exempelvis avseende jontransport,
enzymaktivitet och protonpumpning, och da sker
ett lickage av metaboliter ut ur cellerna. Denna
hypotes har testats pa olika sétt genom att utsitta
kornrétter for olika koncentrationer av upprenat
prehelminthosporol.

Toxinets effekt péd

rotcellavdédning

Avdddning av rotceller (RCD) dr en normal och
vanlig process hos strisidd och andra grés (Henry
& Deacon, 1981). Gillespie & Deacon (1988)
utarbetade en metod att odla levande rotbitar pa
agar och denna teknik har Erland Liljeroth (1993)
utnyttjat for att studera toxinets effekter pA RCD.
Resultaten (figur 3) visar att prehelminthosporol
okar rotcellavdtdningen och vid en koncentra-
tion av 30 ug/ml eller hogre dr skillnaden mellan
behandlade och obehandlade rétter signifikant.
Det finns ocksé signifikanta skillnader (P<0.001)
mellan olika kornsorters reaktion pé toxinet, men
ddremot ingen korrelation med graden av “filt-
resistens”. Liljeroth har ocksd visat att rtter som
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Figur 3. Celldéd (RCD) i kornrotter behandlade med
6 ug/ml (To 6) och 30 pug/ml (To 30) upprenat toxin
Jjamfort med obehandlad kontroll (Ko). — Root cortical
cell death in barley plants treated with 6 ug/ml (To 6)
and 30 ug/ml (To 30) purified toxin (prehelmintho-
sporol) compared to control plants (Ko).
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infekterats med Bipolaris har en snabbare cell-
avdddning dn oinfekterade rotter, det vill siga
samma reaktion som med upprenat toxin.

Exudation av cellmetaboliter

Ett normalt fenomen hos rétter ir exudation och
lickage av metaboliter till omgivande substrat
(jord). I levande rotceller bildas ATP, men detta
dmne exuderas normalt inte ut genom rotterna.
Om plasmamembranets funktion #r stord, sa kan
emellertid ATP licka ut i hdlrummen mellan
cellernaoch vidare ut genomroten. Om prehelmin-
thosporol férorsakar ndgon typ av skada pd mem-
branen kan man forvinta sig en momentan och
kraftig exudation av ATP. Detta har testats pd
intakta plantor och resultaten redovisas dversikt-
ligtifigur 4. Lackaget av ATP 6kar med behand-
lingstiden och med toxinkoncentrationen (Lilje-
roth et al., 1993). Tre olika kornsorter har under-
stkts men dessa visar inga storre skillnader i
reaktion.

Toxinets effekt pa

plasmamembran

Fungerande plasmamembran kan isoleras med
hjalpav olika biokemiska metoder (Larssoner al.,

1987). Dessa membranbléasor (vesiklar) kan se-
dan anvindas for att testa olika fytotoxiners in-
verkan pd enzym och funktioner lokaliserade till
plasmalemma. Olbe et al. (1993) har undersokt
prehelminthosporols inverkan pd livsviktiga funk-
tioner lokaliserade till membranet, ndmligen
protonpumpning, ATP-hydrolys, transport av
kalciumjoner och bildning av enzymet 1,3 B-
glucansyntetas.

Effekten pa 1,3 -glucansyntetas (GSII) och
protonpumpningen visas schematiskt i figurerna
5 och 6. Resultaten kan sammanfattas pa féljande
sitt: Den inhiberande verkan av toxinet pa GSII-
aktiviteten dr ytterst intressant, dd detta enzym dr
nyckelenzym vid bildning av kallos. I andra sam-
manhang har det visats att kallos induceras i
samband med vérdvixtens resistensreaktioner.
Protonpumpning minskar kraftigt och vid en
toxinkoncentration av 300 pM har 80 % av akti-
viteten forsvunnit. Liknande resultat har ocksa
erhallits for ATPas-aktivitet och transport av
Ca joner.

Detiir sdledes ganskaklart att Bipolaris-toxinet
prehelminthosporol p&verkar plasmamembranets
reglerande funktioner, vilket ofta leder till dege-
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Figur 4. Lickage av ATP (g ATP/g rot) i kornrotter
som vixer i normal mineralniringsiésning (Ko) och
med tillsats av 60 pg/ml upprenat toxin (To). — Exu-
dation of ATP (g ATP/g root) from barley roots which
have been growing in ordinary nutrient liquid solution
(Ko) and with 60 Wwg/ml purified toxin added (To).
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Figur 5. Glukansyntetasaktivitet (GS II, pmol min-1)
i plasmamembran som behandlats med toxin av olika
koncentration (M). — Activity of glucan synthetase in
plasmamembrane vesicles, isolated from barley roots,
treated with toxin of various concentrations (WM).
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Figur 6. Protonpumpning i plasmamembranvesiklar,
som behandlats med toxin av olikakoncentration (UM).
— Proton pumping in plasmamembrane vesicles,
isolated from barley roots, treated with toxin of various
concentrations (UM).

neration av organeller och celldod. Samtidigt
licker kolhydrater, protein och andra metaboliter
ut i halrummen mellan cellerna - det vill sédga
“niring” till de dir viixande svamphyferna. Toxin-
kénsligheten hos olika kornsorter tycks vara un-
gefir lika stor och ingen direkt korrelation med
“filtresistens” forekommer.

Resistens/mottaglighet i
blad- och rotvidvnad

For att undersoka skillnader i resistens/mottag-
lighethos virdvéxten och i aggressivitet/virulens
hos svampen valdes ett testsystem bestaende av
tio kornsorter, med enligt uppgift olika reaktion,
ochnioisolat fran olika delar av viirlden (Sverige,
USA, Kanada och Thailand). Bide blad- och
rotresistens testades med sammaisolat, inokulum-
mingd holls konstant och flickarnas storlek
(lesionsstorlek) avlistes efter 3, 5 och 7 dagar.
Lesionsstorleken dr formodligen ett bra métt pa
hyftillvéxten i vdrdvévnaden och ju storre lesion
desto mer mottaglig #r sorten. Resultaten angé-
ende graden av rotinfektion dr under bearbetning
men klart 4r att det rider signifikanta skillnader
mellan olika sorter avseende resistens/mottaglig-
het, likaledes mellan olika isolat avseende agg-
ressivitet/virulens. Déremot dr sort/isolat-sam-
spelet obetydligt.

Sambandet mellan infektionens utveckling i
rot respektive blad visas i figur 7, dér samma tio
sorter har testats mot isolaten Tellus och K 381.
Visserligen finns det ndgon enstaka kornsort som
ir resistent eller mottaglig bade i rot och blad,
men pé det hela taget &r sambandet mellan symp-
tombilden i rot och blad litet. Preliminira statis-
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Figur 7. Tio kornsorter infekterade med tva isolat av Bipolaris sorokiniana. Infektionens forlopp studerades i bade
blad och rot och sjukdomssymptomen (lesionsstorlek) avléstes efter sju dagar. — Ten barley lines inoculated with
two isolates of Bipolaris sorokiniana. The infection was studied in roots as well as in leaves and the lesion size was

assessed seven days after inoculation.
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tiska beriikningar (Spearman) ger en korrela-
tionskoefficient pa 0.44 respektive -0.139, det
vill sdga inget starkare samband. Detta kan i sin
tur betyda att infektionsforlopp och/eller resis-
tensmekanismer dr olika i rot- och bladvivnad.
Det framgar ocksd av resultaten att viirdens reak-
tion pa angrepp &r av kvantitativ natur och inte
alls liknar den “antingen/eller"- reaktion som 4r
sé& typisk for obligata parasiter, exempelvis korn-
mjoldagg.

En nédvindighet om man nérmare vill under-
soka och forsta resistensmekanismer #r att kunna
kvantifiera infektionen i vdvnader hos resistenta
och mottagliga kornsorter. For detta indamél har
E. Liljeroth och I. Fransson-Almgren utvecklat
tva oberoende biokemiska metoder for att miita
tillvixt hos hyfer av Bipolaris i blad- och
rotviivnad. I ett jimférande forsok vill vi under-
ska etablering, tillviixt och utbredning av hyfer
i resistenta respektive mottagliga sorter.

Min férhoppning &r att dessa undersdkningar
inte bara skall 6ka vér kunskap om nekrotrofa
svampars samspel med sin virdvixt utan ocksa
att denna information skall hjélpa vixtférddlarna
att genomresistensforddling minimera effekterna
av Bipolaris-angrepp 1 korn.
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Abstract

The plant pathogenic fungus Bipolaris sorokiniana ( Sacc. in Sorok.) Shoem. is a severe
parasite on wheat and barley. It may cause seedling blight, leaf-spots and root rot
depending on the host tissue invaded. The interactions between barley and Bipolaris
sorokiniana have been studied in a joint research program including scientists from the
University of Lund, the Swedish University of Agricultural Sciences and Svalof AB. An
electron microscopic study of infected barley roots has shown that the fungal hyphae
predominantly grow intercellularly in the cortex. Infection induced changes, common-
ly seen in host cells, are separation of plasmalemma from the cell wall and degenera-
tion of nuclei and organelles.

B. sorokiniana produces several related phytotoxins. Prehelminthosporol constitutes
the main toxic compound and much effort has been made to purify and isolate this
toxin. The role of prehelminthosporol in pathogenesis has been investigated. The re-
sults clearly indicate that the toxin interferes with enzyme activities in the host plasma
membranes and affect e.g. the synthesis of 1,3 B-glucan as well as proton pumping
and ATP dependant Ca?* transport. All these enzyme activities are vital for plant cell
survival. High concentrations of the toxin will result in cell death and increased exuda-
tion of cell metabolites to the intercellular space and out of the roots.

Interaction studies further reveal that isolates differ in aggressiveness, that signifi-
cant differences in root resistance exist between barley varieties, and that no specific
genotype/isolate interaction occurs. In this project, one of the most interesting results
is the relation between root and leaf resistance. Leaves and roots of ten barley varie-
ties have been inoculated with nine different isolates and the results indicate that little
or no correlation exists. Some varieties may have good root resistance but poor leaf
resistance, others an opposite reaction, which may indicate that in barley the resist-
ance responses are tissue specific.
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

Mogens S. Hovmgller

Prediction of durability of race-specific
powdery mildew resistance in barley

The patterns of changes in genetic composition of a pathogen population determine,
to a large extent, the durability of resistance in the host. In this paper, the durability
of race-specific powdery mildew resistance in barley is analysed through a model
study, where the host varieties within a specific area subsequently replace each
other during time, and where a fungicide is applied on a specific variety, which has
become much diseased after it has been grown in several successive years.

The results show that selection for one virulence gene may result in decline in
frequency of another virulence gene, even in a case with no direct selection against
“unnecessary” virulence genes. The size of the decline in frequency of a specific
gene depends on the present selection forces, as well as selection forces in the past.
It is shown that a fungicide treatment of a specific variety has a large impact on the
population dynamics, e.g. the durability of host resistance in one variety may de-
crease as a result of fungicide application on another variety. The results demon-
strate the complexity of patterns of changes in the genetic composition of a patho-
gen population, and thereby the difficulties of predicting the durability of disease

resistance in nature.

Introduction

Barley powdery mildew is caused by the fungus
Erysiphe graminis{.sp. hordei, whichreproduces
asexually on host varieties throughout the year in
mostbarleyregions (Jgrgensen 1988). It possesses
a number of virulence and avirulence genes. In
general, these are matched by resistance genes in
thehostcultivarsina’gene-for-gene’ relationship.
When different barley varieties possessing diffe-
rent powdery mildew resistance genes are grown,
directselectionleads to genetically different field-
specific powdery mildew sub-populations. A mix-
ture of spores from these sub-populations consti-
tutes the aerial population, which is the source for
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new mildew infections when a new barley crop
emerges. The genetic composition of the aerial
population has thereby a large impact on the effi-
ciency of disease control by host resistance on the
new barley crops (Wolfe 1984, Munk et al. 1991).

The growth of specific barley varieties on
large areas results in a strong selection for geno-
types in the pathogen population with virulence
matching the resistance genes in these varieties.
The increasing frequency of virulence genes in-
creases the disease severity on such varieties, and
the control of powdery mildew may then rely on
the use of fungicides (Wolfe 1984).
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Varieties showing high disease severity are
often withdrawn from the growth area in order to
reduce the use of fungicides, to ensure a high
grain quality and to increase yield stability. It has
been observed that withdrawal of varieties with a
specific resistance gene, has lead to a decrease in
the frequency of the corresponding virulence
gene in the pathogen, which is then designated as
»unnecessary” (Wolfe 1984, Munk et al. 1991).
The fate of such “unnecessary” virulence genes
influences the possibility of asuccessful recycling
of resistance genes.

Models have been developed to improve the
understanding of genetic changes in the compo-
sition of powdery mildew populations (Barrett
1980, Wolfe et al. 1983, Dstergard & Hovmgller
1991). In the present paper, the durability of race-
specific powdery mildew resistance was studied
using a model system, where host varieties were
subsequently replaced, and where a fungicide
was applied on the most diseased variety in the
system. Such a scenario has been common in
many agricultural areas in Europe within the last
two decades.

The analysis was performed by simulations
based on the models developed by Dstergard and
Hovmgller (1991) and Hovmgller er al. (1993),
and here, an additional parameter describing the
effect of fungicide application on specific host
varieties was introduced.

The model

Three resistance genes Mlx, Mly, and Mlz, are
present in barley varieties grown within a certain
geographical area. The three corresponding
virulence loci in the pathogen each have two
genes designated V, (virulence) and A, (aviru-
lence), [ = x, y, or x. Thus, there are 8 (2x2x2)
possible gene combinations, i.e. pathogen
genotypes. The model contains four variables,
Jo UV, and 5, which are defined as follows:

f,  Thefrequency of the three-locus genotype iin

a specific generation of the aerial mildew
population.

Viixtskyddsnotiser 57:4, 1993

u., The probability that genotype i is established
onhostvariety j, wherei=1,....,8andj=1,....,
4 (four host varieties are grown). In the pre-
sent case u, =1 or 0 depending on whether
spores of genotype i are capable of repro-
ducing on variety j (virulent) or not (aviru-
lent).

v, The probability of survival of successful
infections on host variety j. In the present
case, v,= 0 or 1 depending on whether a
specific fungicide is applied on variety j or
not.

s, The relative area of variety j within the
considered barley area.

The genotypic frequencies f, in the new po-
pulation of airborne spores, i.e. the generation
after selection on host varieties, can then be
expressed as:

» e
fi _f;' X [Zj Uy X Y X Sj]/w ’

where w is a normalizing factor defined such that
2.f, = 1 (Hovmgller et al. 1993).

In the following numerical example, it is
assumed that selection takes place when the aerial
population is distributed on the newly emerged
host varieties, and that the following cycles of
asexual reproduction on each host variety do not
lead to additional selection for virulence.

Results

A numerical example is considered, where the
varieties A (Mlx), B (Mly), C (Mlz),and D (none),
subsequently replace each other during a 12 year
period (fig. 1). Two situations are analysed, i) no
fungicides applied on varieties, and if) fungicide
application on variety B in year 9, 10 and 11, in
which this variety is expected to be much diseased.

The case with no fungicide application is
considered first. Only variety D with noresistance
gene is grown. The frequencies of the three virn-
lence genes V, V, and V, equal 2% in the initial
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Figm“e 1. Relative area of four barley varieties (resistance genes in parenthesis) grown in a hypothetical region.
Fungicide may be applied on variety B in year 9, 10 and 11 (further explanation, see text). — Relativt areal af fire
bygsorter (meldugresistensgener i parentes) der blev dyrket i et givet geografisk omrdde. I et tilfrelde blev der ikke
anvendt fungicider, medens der i et andet tilfzlde blev anvends et effektivt virkende fungicidpd sort Bi ér 9, 10 og
11 (se tekst for yderligere forklaring).
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Figure 2. Changes in virulence gene frequencies in the aerial mildew population present in the barley region
described in Fig. 1. Solid lines represent population dynamics where no fungicide is used (case 1), and dotted lines
(and gene symbols with asterisk) represent dynamics after fungicide treatment of variety Binyear9, 10and 11 (case
ii). — Endringer i virulensgenfrekvenser i en luftbdren meldugpopulation i et omrade med sortsfordeling som vist
i Fig. 1. Fuldt optrukne linier repreesenterer populationsynamik i det tilfelde, hvor der ikke anvendes fungicider
pd sorterne, medens de stiplede linier(og gensymboler med stjerne) repreesenterer dynamikken i situationen, hvor

pathogen population, and the frequencies of the 8
three-locus genotypes equal the product of the
single gene frequencies, i.e. no gametic disequi-
librium exists.

Inyear 1 variety A is introduced on 10% of the
barley area. At the end of the growth season in
year 1, the frequency of V_in the aerial population
has increased to 2.2%, which is calculated based
on the changing genotypic frequencies according
to the model. In the following years, the relative
area of variety A increases up to 45 % (year 4 and
5), after which it gradually declines to zero. The
frequency of the corresponding virulence gene,
V., increases up to 66% in year 7, but decreases
again to about 38% when variety A is withdrawn
from the area (fig. 2).

Variety B is introduced in year 3 and at

maximum is grown on a slightly larger area than
variety A, which suggests that the gene frequency
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of V., should increase to a higher level than for V.
According tofigure 2, the frequency of v, increases
upto94%,and itremains at a high frequency even
in year 12, when variety B is withdrawn from the
area.

Variety C is introduced after year 6, and has
the same pattern of distribution as variety A, but
displaced six years in time. The pattern of change
in frequency of V. is, however, much slower than
that of V.,

In the second case, a fungicide is applied on
variety B (Mly) in year 9, 10, and 11. The popu-
lation dynamics in the two cases are identical
until year 9, afterwhich the patterns of changes
are different for all three virulence genes (fig. 2).
The decrease in frequency of 'V, in the aerial
population after variety A is withdrawn, is less
pronounced here compared to the case without
fungicide application on variety B. The increase
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sort B behandles med fungicid i ar 9, 10 og 11.

in frequency of V stops immmediately after
fungicide treatment of variety B, and in the
following years, the frequency decreases to about
62%. The rate of increase in frequency of V,
matching resistance gene Mlz in variety C, is
much larger after fungicide treatment of variety
B, compared to the situation without fungicide
treatment.

Discussion

The durability of race-specific host resistance
genes, i.e. the time period in which they provide
satisfactory disease control, is determined by the
patterns of changes of virulence gene- and
genotype frequencies in the pathogen population
(Johnson 1984). In the present study, such changes
were modeled under the influence of the time of
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introduction of varieties possessing different host
resistance genes, the relative area on which these
varieties were grown as well as the relative area
of varieties without resistance genes, and the use
of a fungicide on a specific variety.

The results demonstrated a decrease in frequen-
cy of a specific virulence gene, which coincided
with a decrease in the relative area on which the
variety with the matching resistance gene was
grown. Similar observations in nature have been
interpreted as a decrease in fitness of powdery
mildew individuals possessing virulence genes
being "unnecessary’ for growth and reproduction
on specific varieties (Van der Plank 1968). For
example, in this study virulence gene V_is "unnec-
essary’ for reproduction on variety B (Mly), C
(Mlz) and D (none). However, the decreasing
gene frequencies in the present example cannot
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be explained by direct selection against’unneces-
sary’ virulence genes, as in the model there are no
fitness costs for such genes.

Another effect of selection in the model is a
build up of gametic disequilibria among virulence
genes, i.e. non-random associations among genes
(Hovmgller & @stergird 1991, Bsterghrd & Hov-
mgller 1991). Suchnon-random associations may
result in hitch-hiking, i.e. a change in gene
frequencies at an unselected locus due to direct
selection at anotherlocus. Here, the gene frequen-
cies do not decline to their initial value, which
reflects an increasing proportion of genotypes
over time with virulence for all resistance genes
present in the area. These genotypes (’super-
races’) will persist in the pathogen population
unless the population is influenced by factors as
e.g., migration, recombination or mutation, which
werenottakeninto accountin the present example.

The results give some indication for the possi-
bility of a successful reintroduction of *old’ resist-
ance genes in new varieties, depending on the
frequency of the matching virulence when the
new variety is introduced. The population dynam-
ics were much influenced by the probability of
survival on different host varieties. Here, this
factor was evaluated by a fungicide application
onvariety B, resulting in 100% disease control on
thatvariety. It was shown that fungicide treatment
of one variety had an impact on the durability of
host resistance in other varieties, e.g. that Mz in
variety C was less durable when variety B was
treated.

Thus, the results demonstrate the complexity
of patterns of changes in the genetic composition
of a pathogen population, and thereby the
difficulties of predicting the durability of disease
resistance in nature. Such predictions should be
based on model studies which take into account
the most important forces which influence the
dynamics in the pathogen population, i.e. selection
due to host resistance as well as fungicides, and
preferably also the influence of mutation, migra-
tion and recombination.
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Sammendrag

Den genetisk sammenseetning af patogenpopulationer er i hgj grad bestemmende for
effekt og "holdbarhed” af veertplanteresistens. Holdbarhed er her defineret som den
periode, hvor veertplanteresistensen yder en tilfredsstillende plantebeskyttelse overfor
et givet patogen. | artiklen er holdbarhed af race-specifik resistens mod meldug i byg
analyseret gennem et modelstudium, hvor veertsorteme i et givet geografisk omrade
successivt aflgser hinanden over tid, og hvor et effektivt virkende fungicid anvendes
pé en given sort, som har veeret dyrket pa et stort areal over lang tid.

Resultaterne viste at selektion for et virulensgen kunne resultere i et markant fald i
frekvens af et andet virulensgen, som ikke leengere var ngdvendigt for patogenets
reproduktion. Dette var tilfeeldet selv om der i modellen ikke var nedsat fitness af
genotyper indeholdende "ungdvendig” virulens. Stgrrelsen af fald i frekvens af et
specifikt virulensgen var aftheengig af selektionskreefterne i den veekstseeson, hvor
observationen blev foretaget, savel som selektionskreefterne i tidligere ar.

Holdbarheden af resistens var afheengig af meldugsvampens populationsstruktur,
tidspunktet for sortens introduktion, forholdet mellem sorter med og uden meldug-
resistens, samt af, om der blev anvendt fungicider eller e] i systemet. Fungicidanven-
delse pa en bestemt sort havde stor indflydelse pa dynamikken af samtlige virulens-
genfrekvenser i patogenpopulationen. | det viste eksempel blev holdbarheden af
resistens i en sort forkortet som fglge af fungicidanvendelse pa en anden sort. Resul-
taterne demonstrerede saledes kompleksiteten af eendringer i den genetiske sammen-
saetning af en patogenpopulation, og dermed ogsa vanskelighederne i at forudsige
holdbarhed af veertplanteresistens under naturlige forhold.

Véixtskyddsnotiser 57:4, 1993

119




TEMA RESISTENSBIOLOGI ~ THEME PLANT RESISTANCE

Birgit Jensen and Lisa Munk

The effect of nitrogen application on
resistance of barley to powdery mildew

The effect of nitrogen application on susceptibility of spring barley cultivars to pow-
dery mildew was studied. In field trials, an increase in powdery mildew severity was
found with increasing N-supply at high powdery mildew levels as well as in years
with a low level. Split N-application resulted in a delayed disease development.
Experiments under controlled conditions suggest that the increase in powdery mil-
dew susceptibility with N- supply is mainly due to an increased ability of the fungus
to penetrate the host and establish a compatible functional host-patogen relation-

ship, which results in sporulation.

Two cultivars reacted differently to N-application with regard to infection frequen-
cy. An accumulation of the enhancing effects of N on infection frequency and sporu-
lation over several mildew generations, can largely explain the increased mildew

severity assessed in the field.

Powdery mildew (Erysiphe graminis) is one of
the most important diseases on cereals in Europe
and many resources are spent on controlling the
disease. Nitrogen-fertilization has significantly
contributed to the high yields of cereals, but N-
application may have secondary effects. It is, for
instance, well-known that N may increase the
susceptibility of plants to powdery mildew
(Bainbridge, 1974; Oerke & Schonbeck, 1990).

In the following, we present results from ex-
periments with the objectives of studying (1) the
effects of increasing and split N-application on
barley powdery mildew epidemics under field
conditions and (2) the effects of nitrogen on the
infection processes and sporulation in barley culti-
vars with different genetic backgrounds. The ex-

periments are described in detail in Jensen (1994).
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Materials & methods

Field trials

At the experimental station Hgjbakkegaard,
Taastrup DK, trials were carried out with the
spring barley cultivar ”Catrin” in 1990 and the
cultivar "Canor” in 1991, Seven N- treatments
were applied: 0, 40, 80, 120, 160, 40+40 and
80+40 kg N/ha (six plots per treatment). The first
application was given after crop emergence and
the second application approximately two months
later. The percentage of green leaf area covered
with sporulating mildew colonies was assessed
weekly on the uppermost four leaves.

Greenhouse experiments
The barley cultivars ”Pallas” and “Grit” were
grown in vermiculite supplied with a nutrient
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Figure 1. The primary infection processes of barley powdery mildew. — De primere infektionsprocesser for

bygmeldug.

solution containing increasing amounts of
NH,NO, (30, 60, 120 and 240 mg N/pot). First
leaves, 11 days old, were inoculated with a viru-
lent powdery mildew isolate. 72 hours after in-
oculation, the different stages of infection (fig. 1)
were studied under microscrope on impression
films stained with anilineblue. 3000 conidia per
combination of N-level and cultivar were scored
for germination and formation of appressoriaand
2700-3000 appressoria were recorded for devel-
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Figure 2. The effect of increasing N-application on
powdery mildew (% diseased leaf area) of the cultivars
Catrin and Canor in field trials, 1990 and 1991. —
Stigende N-tildelings indflydelse pd meldugangrebet
(% meldugdekning pd gvre blade) for bygsorterne
Catrin og Canorimarkforspg udfprt henholdsvis 1990
og 1991.
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opment of elongating secondary hyphae (ESH).
Seven days later, the number of colonies per cm?
(infection frequency) was counted, and 8 to 14
days after inoculation, spores were collected with
a small cyclone spore trap and counted on a
Coulter counter. The total spore production was
expressed as spores per cm? leaf area. The ex-
periments had four or five replicates and were
repeated two or three times.

Results & Discussion
Field trials

In 1990, there was an early and severe epidemic
with a high disease level throughout the season,
whereas in 1991 the disease level was very low
except at the very end of the season. In both years,
increasing N-application significantly increased
the percentage of leaf area covered with powdery
mildew, assessed 14 days after ear emergence
(fig. 2). The effect of split N-application on
mildew severity in 1990 is illustrated in fig. 3.
The second application was given on the 31st.
May, justbefore the emergence of the leaf beneath
the flag leaf (F-1). Three weeks after application
of further 40 N per/ha, a significant increase in
mildew severity was found, compared to the
mildew severity of plots which had not received
further N. However, the level of mildew was
lower than for N-treatments given the same total
amount of N once, early in the season. Split N-
fertilization can therefore delay the epidemio-
logical development of barley powdery mildew.
A similar relationship has been observed for
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Figure 3. The effegt of ingeasing and split N-application on powdery mildew (% diseased leaf area) on leaf F-1
of the cultivar Catrin in field trials, 1990. — Effekten af stigende og delt N-tilfprsel pd meldugangrebet pé blad

F-1 for Catrin i markforsgg 1990.
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Figured. The effect of increasing N-application on the
infection frequency of powdery mildew on the firstleaf
of the barley cultivars Pallas and Grit. — Stigende N-
tilfprsels indflydelse pd meldugsinfektionsfrekvensen
pa forste blad af bygsorterne Pallas og Grit.
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Figure 5. The effect of increasing N-application on
the total production of powdery mildew conidia per
cm’ on the first leaf of the barley cultivars Pallas and
Grit. - Stigende N-tilfprsels indflydelse pd den totale
produktion af meldugkonidier (konidier per cm?) pd
Jorste blad af bygsorterne Pallas og Grit.
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Table 1. The effect of N-supply on primary infection processes on the first leaf of Pallas and Grit, 72 hours
after inoculation. — Effekten af N-tilfprsel pa de primeere infektionsprocesser pd forste blad af bygsorterne

Pallas og Grit

Cultivar Mg N/pot germinated conidia (%) appressoria formation (%) successful infections (%)
_ sort Mg N/potte spirede konidier (%) appressoriedannelse infektioner (%)
Pallas 30 52.2a' 96.1a 119a
120 56.2b 97.6b 32.7b
Grit 30 48.7 a 96.1a 148 a
120 516a 97.0a 133 a

1) within cultivar and column figures with the same letter are not significantly different at the 5%-level (Duncan's multiple

range test).

1) For hver sort er tal med samme bogstav ikke signifikant forskellige pd 5% niveau (Duncan's multiple range test).

mildew and yellow rust on winter wheat (Dar-
winkel, 1980). In 1991, the mildew severity was
very low, and there was no significant effect of
split N-application.

Greenhouse experiments

The primary infection processes were studied to
determine which developmental steps were
affected by N-application (Table 1). The first
stages in the primary infection, germination and
formation of appressoria, were only slightly
increased by N treatment, whereas ESH-forma-
tion was strongly increased on “Pallas” from
11.9% at 30N to 32.7% at 120 N. On the cultivar
”Grit”, the formation of ESH was similar at the
two N-levels.

This difference in the reactions between
cultivars was studied further by assessing the
infection frequency (IF) at increasing N (fig. 4).
On Pallas, IF was significantly enhanced for
every further application of N, whereas on Grit,
increasing N-dosage from 30 to 120 mg N/pot
and from 120 to 240 mg N/pothad no effect on IF
and almost doubled IF, respectively. The inter-
actions between N-dosage and cultivar were
significant. The N-effect on IF (fig. 4) and on
ESH formation (Table 1) was very similar for
both cultivars, indicating that degeneration of
established colonies subsequent to the 72 hours
incubation period does not strongly contribute to
a further reduction in visible mildew colonies.
The examination of N-effect on primary infection
therefore suggests that increase in colony number
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is mainly due to increased ability of the fungus to
penetrate the host and establish a compatible
functional host-pathogen relationship, whereas
N-effect on germination and appressorial forma-
tion is only of minor importance. The total spore
production was strongly enhanced by N-appli-
cation on both cultivars (fig. 5). Spore production
for low N was only about 5% of that for high N.

Measurements of the nitrogen content in the
leaves showed anincrease in N with N- application
for both cultivars, indicating that there is no sim-
ple relationship between N- content and infection
frequency. The results also suggest that nutrient
availability is of major importance for the total
sporulation capacity of infected leaves.

This study suggests, that by choosing the right
N-application strategy in combination with the
rightchoice of cultivar for cultivation and breeding,
the powdery mildew disease severity canbe dimin-
ished. This is of interest in low-input agriculture.
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

Ingrid Gustafsson

L

bladmogel i matlok

16jlighet till resistens i sorter?

Lokbladmaogel &r en svarbekdmpad svampsjukdom i I6k. Den &r ocksa den mest
betydande och bekdmpas rutinméssigt upprepade génger under odlingssdsongen.
Ar 1992 startades ett projekt vid Institutionen for vaxtskyddsvetenskap i Alnarp,
med syfte att ta fram metoder for resistenstestning och finna sorter med battre
motstandskraft.

Jsolat av svampen har samlats in och I&ksorters motstandskraft testas pa falt och i
kontrollerad miljé. Resultaten fran filtforsdken visar hitintills pa mattlig till svag
resistens i nuvarande sortmaterial. Hégre grad av resistens finns dock i vildtyper av
Allium. Férmodligen kan sorter med mattlig resistens tillsammans med en funge-

Jensen, B. & Munk, L. 1993. Kveelstofs indflydelse pa bygs modtagelighed overfor
meldug. Véxtskyddsnotiser 57:4, 120-124.

Sammendrag

Kveelstofggdsknings indflydelse pa varbygsorters modtagelighed overfor meldug er
undersggt. I to &rs markforspg med henholdsvis hgjt og lavt meldugsmittetryk steg
meldugangrebet med stigende N-tilfgrsel. Delt N-tildeling forsinkede den epidemiske
‘udvikling af melduggen. Forspg udfert under kontrollerede betingelser med to sorter
indikerer, at den stigende meldugmodtagelighed hovedsagelig kan tilskrives en
forggelse af patogenets evne til at penetrere veertplanten og etablere et kompatibelt
veert-patogen forhold, der fgrer til sporulering. De to sorter reagerede forskelligt med
hensyn til infektionsfrekvens. En akkumulering af de N-inducerede stigninger i infek-
tionsfrekvens og sporeproduktion over adskillige melduggenerationer, kan i stor
udstraekning forklare de observerede stigninger i meldugangreb under markforhold.
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rande prognos- och varningstjénst reducera antalet bekdmpningar.

Inledning

Matlsk odlasi Sverige p& ca 670 hektar, frimst pa
Oland och i Skéne, och vi #r sjilvforsorjande pa
16k till ca 55%. Matlok, Allium cepa, angrips
bland annat av 16kbladmogel, Peronospora dest-
ructor, och skordeforlusterna har uppskattats till
mellan 30 och 70% (Kofoet & Zinkernagel, 1990).

Lokbladmogel kinnetecknas av flera infek-
tionscykler per odlingssésong och korta sporule-
ringsperioder. Peronospora destructor kan vixa
som mycel i 16kar och infekterad 16k, t.ex. 6ver-
vintrad avfallslok, anses vara den priméra smitt-
kéllan (Viranyi, 1974).

Svampsporerna gror enbart om en tunn vatten-
hinna finns pa bladen och sporgroningen &r opti-
mal mellan 10 och 12 °C (Viranyi, 1974). Sporu-
lering sker efter enlatensperiod pa 12 till 15 dagar
(temperaturberoende). Sporangiofor- och spo-
rangiebildningen sker enbart om minst 95% rela-
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tiv luftfuktighet rder under flera timmar, Den
kriiver vidare en morkerperiod och temperaturer
under 23 °C dagen dessforinnan.

Sortférsok i16k har hitintills inte vérderat mot-
standskraft mot 1okbladmogel. I stéllet har man
bekidmpat angrepp av skadegOrare i forsoken,
med resultat att sorternas motstdndskraft doljs.
Odlare kan dérfor inte med végledning av sortfor-
stken viilja de mest motstdndskraftiga sorterna.
Detta medfor att viixtforidlara finner foga inci-
tament for investering i resistensforiddling da
resultatet av denna investering inte vérderas.

1 Europa pagar resistensforddling av 16k bl.a.
i Nederlidnderna och Tyskland. Svaléf Weibull
AB har i sin pigéende foridling i matlok lag
aktivitet inom resistensforadlingen. Brist pa bra
urvalsmetoderkan varaen hdmmande faktorinom
resistensforidlingen, savdl som svérigheter att
korsa in goda resistenskallor utan mycket avan-
cerad och kostsam teknik.
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Figur 1. Livscykel for 16kbladmogel, Peronospora destructor. — Lifecycle of onion downy mildew, Peronospora

destructor. Teckning: K. Géransson.

Det projekt som beskrivs i artikeln omfattar
resistensbiologiska forundersckningar, vilka kan
bidraga till forbattrade urvalsmetoder och ge bak-
grundskunskaper om samspelet mellan virdvixt
och parasit. Syftet dr i korthet att odla fram isolat
av svampen, att prova metoder for infektion och
resistensmétning pé sortmaterial av 16k i kontrol-
lerad milj6, anvisa metoder for mitning av resis-
tens i féltforsok samt om mojligt utréna om
rasspecifik resistens foreligger. Hir redogérs for
de forsta tva arens filtforsok.

Metodik och material

Under 1992 och 1993 lades sortforsek i 16k ut pa
. Torslunda forsoksstation, Oland, och pa Alnarp.
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Forsoken omfattade bada &ren 10 sorteri sddd 16k
med fyra block och den allmiint odlade sorten
Robusta sommiétarsort. 1992 var sorterna: Tempo,
Hyfast, Marco, Legio, Bomo, Rudo, Dinaro,
Robusta, Albion och White Lisbon (salladslsk).
P4 Alnarp inkluderade sortimentet sven som ob-
servation ett par rader av Allium roylei, en
grisloksliknande vildtyp med resistens mot
16kbladmogel (Kofoet & Zinkernagel, 1990).

Ar1993 ingick sorterna Dino, Hyfast, Hysam,
Karato, Marco, Jumbo, Bomo, Red Baron, Albion
ochRobusta. P4 Alnarp ersatte sorten Jumbo med
Legio och forsdket omfattade tvi block med 40
18pmeter/parcell. Fyra rader med fangstplantor
fanns runt forsoksrutan. Sortforséken fick han-
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Sporgroning och infektion
Germination and infection

Tabell 1. Gradering av sporulering pa 16k vid angrepp
v 1okbladmogel, Peronospora destructor, Torslunda
1993. Procent angripna plantor, skala 0-10, dér 0 =
ingaangrepp och 10=heltangripna, vissnande plantor.
Medelvirde dver fyra block. — Assessment of sporula-
tion of downy mildew in onion varieties grown at
Torslunda, 1993. Percentage of infected plants, scale
010, where 0 = no sporulation and 10 = completely
diseased plants. Mean values over four blocks

Sort — Variety Medelvirde* — Mean value*
Dino 79 de
Hyfast 8 8,4 bcde
Hysam 81 «cd
Marco 8,3 cde
Karato 8,5 bcde
Jumbo 9,3 abc
Bomo 8,9 bed
Red Baron 9,5 ab
‘Albion 10,0 a
Robusta 7,8 e

* Medelvirden med samma bokstav ir inte signifikant
skilda (p=0,05, Duncan test). — Means with the same letter
are not significantly different (p=0,05, Duncan test).

Tabell 2. Gradering av sporulering p& 16k vid angrepp
av 1okbladmogel, Alnarp 1993, Procent angripna plan-
tor, skala 0-10, medelvdrden over tvd block. —
Assessment of sporulation of downy mildew in onion
varities, Alnarp, 1993. Percentage of infected plants,
scale 0-10, mean values over two blocks

Procent angripna plantor
— Percentage infected plants

Sort ~ Variety 9/8 16/8 26/8 7/9
Dino 0,0 1,1 2,0 5,0
Karato 0,0 1,0 2,5 4,5
Hyfast 0,0 2,0 3,7 7,0
Hysam 0,1 2,7 3,5 55
Marco 0,0 1,3 23 5,3
Legio 0,0 1,5 2,3 4,8
Bomo 0,0 2,5 3,5 6,5
Red Baron 20 5,0 72 9,3*
Albion 1,5 43 7,8 9,3%
Robusta 0,0 2,0 2,5 5,3%

* Signifikant hdgre angrepp (p=0,05). — Significantly more
diseased (p=0,05).

delsgddsel enligt normer, bevattnades men be-
kdmpades inte med fungicider. Trips stillde till
problem bigge dren och bekimpades pa Torslunda
1993.
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Faltstudierna baserades béda aren p det na-
turliga infektionstrycket. Sorterna observerades
pé& Alnarp minst en géng per vecka och pé Tors-
lunda fyra-fem ganger under sisongen. Angrepp
av svampen graderades forst visuellt dver hela
parcellen som procent angripna plantor i skala O-
10, dér O innebar frénvaro av synlig sporulering
pé fullt utvecklade blad (“exponerad bladyta™), 1
var angrepp pa mindre 4n 10 % av exponerad
bladyta, 2 var angrepp pd mindre &n 20 % av
exponerad bladyta o.s.v. upp till 10, som angav
heltangripenbladytaochbegynnande nedvissning
av bladen.

P4 Alnarp finns ett tvirvetenskapligt projekt
med ekologisk odling av koksvixter och bérien
lantbruksvixtfoljd, och dér flera institutioner har
delunderstkningar. Ar 1993 lades sortforsok ut i
ekologiskt odlad 16k med tio sorter med Robusta
som mitare, med framsta syfte att bedoma mot-
standskraft mot 16kbladmogel.

Resultat

Arsménen forbladmogel p4 Torslunda och Alnarp
varinte gynnsam 1992. Isortforsoket pa Torslunda
uteblev angreppen till augusti manad, d& 16ken
lossades for skord. P4 Alnarp kom dock mindre
angrepp pd White Lisbon i borjan av september
nir andra sorters blast hade lagt sig och vissnat.
White Lisbon hade fortfarande da en del grona
blad, vilket gynnar en obligat parasit. Inga an-
grepp kunde observeras pa Allium roylei in i
oktober.

1993 upptradde bladmogelangrepp i mitten av
juli p& Oland och i mé&nadsskiftet juli/augusti pa
Alnarp. P4 Torslunda angreps f6rst Dino, Bomo,
Albion ochRed Baron, pa Alnarp sorterna Hysam,
Albion ochRed Baron. I mitten pd augusti var alla
sorter angripna av 1okbladmégel pa Torslunda,
ochrelativtstoraangrepp av vitmogel (Sclerotium
cepivorum) fanns. Sorterna Robusta, Karato och
Hysam var mest angripna av vitmoégel men vit-
moglets utbredning var ojdmn 6ver blocken. Ef-
tersom vitmogelangreppen fororsakade en for
tidig nedvissning av plantorna, férsvarades avlis-
ningarna. Aven angrepp av grimogelbladflick-
sjuka, Botrytis squamosa, bidrog till detta.
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Figur 2. De avldnga fléickarna ticks av en fin beligg-
ning av sporangioforer och sporangier. — The lesions
are covered by sporangiophores and sporangia. Foto:
T. Lagerstrom.

Ttabell 1 redovisas bladmégelangreppi sortfor-
s6k pa Torslunda och i tabell 2 frén Alnarp. Inga
stora skillnader i motstdndskraft kan noteras,
dven om det p Torslunda och Alnarp fanns sig-
nifikanta skillnader i mottaglighet mellan sor-
terna vid sista avldsningarna. I bida forstken var
sorterna Albion och Red Baron de mest mottag-
liga och Albion hade ocksé légst skérd pa Tors-
lunda 1992 och 1993. P4 Torslunda var sorten
Dinoden friskaste 6verhuvudtaget 1993 och hade
tillsammans med sorten Karato hdgst avkastning.

Infektionstrycket maste beddmas som hogre
pd Torslunda eftersom det ir gott om 16kodlingar
indrheten av férsdksstationen, och det var mindre
antal dagar med nederbdrd i Torslunda. Regnkan
skélja bort bladmogelsporerna och si var for-
modligen fallet pd Alnarp under juli ménad. An-
greppen blev ocksa totalt sett mindre pa Alnarp.

Pa det ekologiska filtet vid Alnarp startade

angreppen i sorten Albion och efterhand blev
.Albion, Hysam, Rudo och Legio kraftigast an-
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gripna. Albion hade signifikant ligre avkastning
(P=0.05) &n fem andra sorter dir.

Diskussion och

sammanfattning

Eftersom f6rsoken varit av begrdnsad omfattning
blir hiir presenterade resultat §ver 16ksorters mot-
stindskraft preliminéra. Bedémningen av sorter-
na 1993 tyder pa svag resistens vid gynnsam
&rsmén for svampen. Utlindska uppgifter (Kofoet
& Zinkernagel, 1990; Viranyi, pers. medd.) anger
ocksa svag resistens i allméint odlade sorter.

Emellertid finns bittre resistens i andra Allium-
arter. Enhéllbar resistens finnsiA. roylei (Kofoet
etal., 1990;de Vries et al., 1992).1 A. royleifinns
ocksd resistens mot gramogelbladflicksjuka
(Botrytis squamosa) och eventuellt ocksd mot
Thrips tabaci och andra skadegorare (de Vries et
al.,1992). Annu iterstar dock mycket forddlings-
arbete innan ndgon odlingsvird resistent sort
finns atttillgd. A. cepa dr svarkorsad med vildtyper
eftersom hybriderna visar 1ag fertilitet.

Viixtsittet med merupprittvixande blad skulle
ocksd kunna minska bladmdgelangreppen ge-
nom en snabbare upptorkning i bestindet och
sidmre mikroklimat for svampen (Kofoet & Zinker-
nagel, 1990). Dessa filttester styrker dessvirre
inte detta helt. Sorten Albion, med nigot mer
uppritt vixtsite, visade starka angrepp 1993.

Iforeliggande forsok har vit- och rédskalig 16k
haft de starkaste angreppen (Albion, Red Baron
och Rudo) och lagst totalskérd, medan gulskalig
18k har varit ndgot mer motstindskraftig.

Skillnader i motsténdskraft vid tester pa sort-
material i filt kan inte direkt jimforas med resul-
tat frén tester under kontrollerade férhallanden.
Filtf6rsok méste upprepas under flera &r for att ge
réttvisande resultat. Eftersom svampen 4r s speci-
ell i sina miljékrav vid infektion och sporulering,
kan olika miljofaktorer annars paverka och ge
sortskillnader som médhinda kan tolkas som ge-
netiska. Sporuleringsintensiteten paverkas t.ex.
av latensperiod, fuktighetsperiod och fuktighets-
nivd, vindhastighet, solinstrilning och temperatur.
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Vid SLU Info/Vixter, Alnarp pigar sedan ett
par ar ett projekt rorande prognos & varning f6r
16kbladmogel under ledning av forsdksledare
Ann-Sofi Forsberg. I integrerad odling skall be-
kampning ske endast dé behov foreligger (Banck
et al., 1992; Forsberg, 1993). For 1okbladmogel
innebir detattbekdmpningsbehovet beddms med
hjilp av en pro gnosmodell, baserad pa klimatfor-
hallanden. Genom 6kad kunskap om, och anvén-
dande av, mer motstindskraftiga sorter i kombi-
nation med fungerande prognosmodeller kan
antalet bek#mpningar minskas och effektivise-

ras.

Aven om heltdckande resistens mot lkblad-
mogel synes avligset just nu kan forhoppningar
finnas i att det nu finns kénd resistens i olika
vildarter. Med hjilp av bioteknologi och dkad
kunskap om Allium-arters genkartor kan detta
resultera i mer resistenta sorter s& sméningom.

Tack

STFR har stillt medel till forfogande for ett tredrigt
projekt. Sortforsdken pd Torslunda, Oland, fi-
nansierades delvis av Torslundastiftelsen.
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Abstract

Gustafsson, I. 1993. Downy mildew in onion - prospects for resistance?

Peronospora destructor is an important disease in onions and it is routinely cor)trolled
by fungicides. Provided there are resistant varieties and ways to forecast the dlse.ase,
the chemical control can be reduced. The project briefly described in the article aims at
elaborating methods to test for resistance in different onion material, both in the field
and in climate chambers, to collect isolates of downy mildew and study their charac-
teristics and the type of resistance. Some results from field tests are reported and they
indicate that no important resistance in commonly grown onion cultivars is available.
However, resistance has been found against Peronospora destructor in other Allium
spp., so the prospects still seem promising.
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TEMA RESISTENSBIOLOGI ~ THEME PLANT RESISTANCE

Anne Marte Tronsmo

Resistens mot vinterskader
i engvekster og korn

Norsk planteforedling har hovedsakelig veert en offentlig oppgave, med hovedvekt
pa engvekster og korn. Overvintringsevne er et hpgt prioritert foredlingsmaél, og
resistensbiologisk forskning har veert fokusert pa resistens mot vinterskadefaktorer,
spesielt overvintringssopper og frost. Herdingsprosessen som medfarer at plantene i
lppet av hgsten utvikler gkt frostresistens, forer ogsa til gkt resistens mot sopp. En
bedre forstaelse av den fysiologiske og genetiske bakgrunn for resistens mot over-
vintringsopp er malsetting for vart resistensbiologiske arbeid.

Innledning

I Norge har all sortsutvikling i hovedsak foregatt
i offentlig regi, ved Statens forskingsstasjoner
(SFL) og Norgeslandbrukshggskole (NLH). Inntil
1993 var det ingen norske planteforedlingsfirma,
men nd er kornforedlingen overfgrt til en privat
bedrift, Norsk Kornforedling.

Resistensforskningen har veertknyttet opp mot
nasjonale planteforedlingsprogrammer, i hoved-
sak lokalisert til Statens plantevern pa As, men
ogsd med aktivitet ved NLH og SFL. Tabell 1 gir
en oversikt over resistensforskning og resistens-
foredling i Norge. Den stgrste innsatsen finnes pa
gras/engvekster og kornartene (spannmél’).

INorge er 50-60 % av jordbruksarealet dekket
av gras og engvekster, i tillegg er store arealer til
rekreasjonsformél dekket med gras. Viregistrerer
ogsa at et en stadig gkende del av kornarealet
tilsds med hgsthvete. I flerarige vekster som gras,
og i hgstkorn, er overvintringen en kritisk fase.
Resistens mot vinterskader er derfor hgyt prioritert
foredlingsmal.
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Bakgrunn

Grasarter og engvekster utsettes for vinterskader
som skyldes en rekke fysiske faktorer, men ogsé
skader som skyldes soppangrep (Arsvoll, 1973).
De viktigste overvintringssoppene i gras er sng-
mugg (Microdochium nivale), hvit grastridkglle
(Typhula ishikariensis), r¢d grastrddkelle (7.
incarnata), og stor grasknollsopp (Sclerotinia
borealis) (Arsvoll, 1975). Det viktigste middel vi
har for bekjempelse av vinterskader som frost
eller overvintringssopper, er resistensforedling.

Omkring 1980 ble det startet opp ett stort
program for foredling av engvekster i Norge.
Programmet omfattet en rekke foredlings og
forskningsprosjekt, deriblantet prosjekt vedrgren-
de resistens mot vinterskader og sjukdommer i
engvekster, senere etterfulgt av et prosjekt som
ogsa inkluderte gras til grgntanlegg (Tronsmo,
1985a, 1988, 1989). Formaélet med resistens-
prosjektene har veert:

1. Utprgving av foredlingsmaterialet.
2. @kt kunnskap om arvbarhet for resistens mot
vinterskader.
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Tabell 1. Resistensforskning og resistensforedling i Norge. - Research on resistance biology and resistance

breeding in Norway

¥ ’ Skadegjgrere Type* Institusjon**
! . 3 3,
ZEkS:gl o Pest/disease Type* Research Institutions™**
rop.
Forvekster Hundegras-virus F SPV
; : Cocksfoot mottle virus
= Forage crops
Gr¢nnsgaker Lgk-graskimmel F SPV gf=
 Vegetables Botrytis on onions
Forvikster Grassykdommer 90%F, 10%U SPV.
v L — Grass diseases
. Forage crops
Korn og gras Vinterskader F SPV
= 'Cereals and fodder grasses — Winter injury
Korn Soppsykdommer 50%F, 50%U SPV
“Cereals — Fungal diseases
Potet Potetcystenematode 100% U Na%
= Potato — Potato cyst nematode
Frukt Eple- og pareskurv 100% U . SPV
ui Apple and pear scab
= Fruit pp: p
Potet og hundegras Virussykdommer F,U SPV
_ Potato and cocksfoot — Virus diseases
Potet Potetkreft 100% U SPV
— Synchytrium endobioticum
= Potato YRCITY
Grgnnsaker Kilflue F SFL
= Vegetables Turnip/Cabbage root fly
Frukt Insekter F SFL
= Fruit Insects
Korn Soppsykdommer 20%F, 80%U NLH
~ Cereal — Fungal diseases
Potet Soppsykdommer 20%F, 80%U NLH
= Potato — Fungal diseases
Ber Sykdommer og skadedyr U NLH
~ Berries — Diseases and pests

#: F =Forskning (Research); U = Sortsutvikling (Variety development) . . .
#% SPV=Statens plantevern (Norwegian Plant Protection Institute); SFL=Statens forskingsstasjoner 1 1ar‘1dbru'k (The
Norwegian State Agricultural Research Stations); NLH=Norges landbrukshgyskole(Agricultural University of Norway)

3. @kt kunnskap om mekanismer for resistens
og herdingsfysiologi i plantene.
4. Klarlegge naturlig herdingsforlgp hos gras

i ulike deler av landet.

Studier av vforedlings—v
materiale og arvbarhet

Resistensmotfrostog overvintringssopperifored-
lingsmatereiale av gras er undersgkt ved hjelp av
"laboratoriemetoder”, som 1 utgangspunlgtet var
utviklet av henholdsvis Larsen (1978) og Arsvoll
(1977), senere modifisert av Tronsmo (1988).

Plantemateriale
Foredlingsmateriale av hundegras, timotei,
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raigras, engkvein, engsvingel og lusern er blitt
undersgkt. Innen rammen av et prosjekt under
SNP (Samnordisk planteforedling) har ogsé
hgsthvete, hgstrug og vinterbygg blitt undersgkt.

Metode for testing av resistens
Grasplantene ble alt opp i veksthus i 6 uker,
kortdagsbehandlet 1 uke og herdet (ved +1°C)12
uker. Plantene ble deretter utsatt for en frysetest
eller inokulert med en mycel- eller sporesuspen-
sjon av Microdochium nivale, Typhula ishikari—
ensis eller Sclerotinia borealis. Etter inokulering
ble plantene inkubert under kunstig sngdekke 1 6-
12 uker. Resistens mot bade frost og overvint-
ringssopp ble registrert som gjenvekst etter 3
uker i veksthus. Metoden er skissert i figur 1.
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Resultater

Resultatene fra undersgkelsene viser at blant de
populasjonene som ble samlet inn fra ulike steder
i sgr-Norge ved oppstarting av foredlingspro-
grammet finnes det populasjoner med bedre
overvintringsegenskaper enn de beste sortene vi
hadde pé 1980-tallet (Tronsmo, 1989).

Resistens mot frost og mot overvintrings-
soppene Microdochium nivale og Typhula ishi-
kariensis har relativt hgy arvbarhet. I et plante-
materiale som besto av halvsgskenfamilier i
hundegras ble det ved analyse av genetiske korrela-
sjoner mellomresistens mot disse tre vinterskade-
faktorene funnet genetiske korrelasjoner mellom
frostresistens og soppresistens pa omkring 1

(Tronsmo, 1993). Dersom dette er tilfelle i andre
populasjoner og arter, skulle det bety at man ved
& selektere for resistens mot frost ogsa far en gkt
resistens motovervintringsopper. Viharimidlertid
altfor snevert plantemateriale bak vare resultater
til & trekke en slik konklusjon. En forklaring kan
og vaere atbéde frysetesten og sopptesten primert
maéler herdingstilstanden i plantene.

Mekanismer for resistens
og herdingsfysiologi

Herding av grasplanter fgrer til gkt resistens mot
béde frost, overvintringsopper og andre sjuk-
dommer (Tronsmo, 1985b). De fysiologiske og
biokjemiske forandringene som skjer under her-

Figur 1. Opplegg for
undersgkelse av sjukdoms-
resistens i plantemateriale.
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dingen har dpenbart betydning for plantenes
forsvarsmekanismer mot sjukdommer.

Herdingsprosessen

Grasartene akkumulerer fruktaner om hgsten.
Det har veert antatt at fruktaninnholdet i plantene
har vert avgjgrende for plantenes overvintrings-
evne (Pollock & Ruggles, 1976). T vére studier av
strandrgr og timotei fant vi imidlertid at herdede
planter hadde lagere fruktaninnhold enn avher-
dede, og at totalinnholdet av lgselige karbo-
hydrater var det samme. Herdede planter hadde
derimot mobilisertenstor del av sinopplagsnaring
som lavmolekylere sukker, spesielt sukrose
(Tronsmo ef al., 1993a). Dette kan vaere en effek-
tiv mate 4 beskytte cellene mot frostskader pa,
sukrose kan sannsynligvis bade senke frysepunkiet
og beskytte cellemembranen (Santarius, 1982).
Vi fant ogsa forandringer i aktiviteten av sukker-
nedbrytende enzym i herdede planter. Spesielt
interessant et en gkning av invertaseaktiviteten.

Vi tenker oss fglgende forklaring pa karbo-
hydratmobilisering i gras. Fruktan og sukrose
kan betraktes som to komponenter av samme
pool avlagringskarbohydrater (Nelson & Spollen,
1987). Lagringen skjer i stengelbasis, som fruk-
tan, og transport mellom vev og organer som
sukrose. For 8 komme inni cellene og vere meta-
bolsk aktiv ma disakkaridet sukrose spaltes til
monosakkaridene glukose og fruktose av inver-
tase. Innholdet av lav-molekyl®re sukkere i plan-
tene er viktig for plantenes frostresistens og resis-
tens mot andre stress-faktorer.

Herdingsindusert

sjukdomsresistens

Ibyggplanter erdet vist at resistens mot byggmel-
dugg kan induseres av bade saprofytter og viru-
lente og avirulente isolatav byggmeldugg (Smede-
gaard-Petersen et al., 1992). Induseres de samme
biojemiske reakjonene nér plantene frostherdes?

For & finne svar pa dette spgrsmélet studerer vi
gen-ekspresjon (m-RNA og proteiner) i herdede
planter. Vihar funnet de samme sure PR-proteins
(Patogenese-Relaterte-proteiner) i herdede bygg-
planter som man har funnet i meldugg-infiserte
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planter (Bryngelsson T. & Collinge, 1991;
Collinge et al., dette nr.). Noen basiske PR-
proteinerblir ogsé induseret av herding, deriblant
en Kkitinase (Tronsmo et al., 1993b). Kitin er
byggematerialeticelleveggene hos svert mange
sopp (i asco- og basidiomycotina). Induksjon av
kitinnedbrytende enzym kan derfor veere en del
av mekanismen bak herdingsindusert sjukdoms-
resistens.

Ved dbruke cDNA kloner frameldugginfisert
bygg (se Collinge et al., dette nr.) undersgker vi
n& om herding av plantene induserer bestemte
gener som har betydning for plantenes sjukdoms-
resistens.

Naturlig herdingsforlgp

hos gras

Vedforedling av flerfirige gras gnsker vi palitelige
metoder for seleksjon av genotyper med gode

“overvinteringsegenskaper. Plantene herdes og

avherdes i Igpet av hgisten og vinteren, men her-
dingsbetingelsene varierer sterkt med klima i
ulike deler av landet. Gode kunnskaper om den
naturlige herdingsutviklingen hos planter i ulike
deler av landet er derfor viktig for & gjennomfere
en sikker “laboratorietesting” av overvintrings-
egenskapene til plantene.

Undersgkelser avnaturligherding er gjennom-
fort samtidig pa As og i Bodg, ved at 3 sorter av
hverav grasartene timotei, engsvingel og raigras
ble sddd i felt eller i kasser utendgrs. Planter her-
fraer testet for frostresistens fra medio august og
gjennom vinteren. Resultatene fra disse under-
sgkelsene erunderbearbeidelse (Larsen & Trons-
mo, 1992).

Avslutning

Man antar at resistens mot frost og resistens mot
overvintringssopp er to forskjellige egenskaper.
Likevelindusererfrostherding resistens mot sjuk-
dommer. Béde proteiner og nukleinsyrer som
induseres av plantepatogener, blir ogsa indusert
eller forsterket av frostherding. Dette gjgr fored-
ling for resistens mot overvintringssopp vanske-

lig.
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For & oppnd framgang i foredling forresistens
motovervintringssopp vil det veere viktig 4 kunne
skille den resistensen som har sin bakgrunn i
spesifikke gener for sjukdomsresistens ifra den
kuldeinduserte responsen.
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Abstract

mould fungi.

Tronsmo, A.M. 1993, Resistance to winter damage in fodder grasses and cereals.

Overwintering ability of grasses and cereals is a high priority breeding goal for Norwe-
gian plant breeding. Research concerning mechanisms for resistance is focused on
resistance to winter-stress factors, mainly snow moulds and freezing. The cold hard-
ening process which leads to increased freezing resistance in plants also induces in-
creased resistance to fungal diseases. The goal for our present research is a better
understanding of the physiological and genetic background for resistance to snow
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TEMA RESISTENSBIOLOGI — THEME PLANT RESISTANCE

N
re:

Aggressivitet — Aggressiveness
Aggressiviteten anger patogenens angrepps-
formaga i forhallande till virdviixtens ospecifika
resistens/mottaglighet. Aggressiviteten &r ett
kvantitativt begrepp.

Allel - Allele

Enallel 4r en av tva eller flera alternativa former
avengen. Allelenkan t.ex. pdverka om véxten dr
resistent eller icke-resistent mot en skadegorare.
En kromosom rymmer bara en av allelerna, men
eftersom hogre organismer har tva eller fler
kromosomer av varje slag (homologa kromoso-
nier), kan dndé olika alleler finnas i samma indi-
vid.

B.t.-toxin — B.t. foxin

Proteiner som bildas av bakterien Bacillus
thuringiensis. Dessa proteiner dr giftiga for vissa
insekter.

DNA - DNA

Den substans som hos de flesta organismer lagrar
den genetiska informationen i cellen. DNA finns
framforallt i kromosomerna, men hos t.ex. bakte-
rier dven i plasmider.

Elicitor — Elicitor

Kemiskt imne som avges av vixtpatogena svam-
par och som utléser en forsvarsreaktion fran
vixterna.

Enzym — Enzyme

Enzymer #r proteiner som styr kemiska reaktio-
ner i cellen. Reaktionerna leder till produktion
eller nedbrytning av kemiska dmnen i cellerna.
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ra vanliga termer inom
stensforddling och genteknik

Expressivitet (uttrycksgrad) — Expressivity
Den grad och det sitt pa vilken en genetiskt
nedirvd egenskap kommer till uttryck hos en
individ, t.ex. den mingd protein som bildas efter
att en gen aktiverats.

Filtresistens — Field resistance

Den samlade motstindskraft som en vérdvéxt
uppvisar under odling 1 filt. Kan vara summan av
bade ospecifik och rasspecifik resistens.

Gen - Gene

Arvsanlag; en liten bit av en kromosom med en
specifik funktion i cellen. En gen innehéller den
genetiska koden for ett protein.

Genom ~ Genome
Den totala genuppsattningen hos en organism.

Genteknik - Genefic engineering .
Tekniken for att ta bort, dndra eller ldgga till
gener i en DNA-molekyl.

Hybrid - Hybrid
Avkomman efter en korsning mellan tva gene-
tiskt olika forildrar av samma art eller olika arter.

Hypersensitivitetsreaktion

— Hypersensitive response

Snabb celldtd runt infektionspunkten. Patogener
som #rberoende av levande virdvixtvivnad hind-
ras dirigenom fran att vixa vidare.

Isogen - Isogenic

Med samma genuppsittning s nir som pa en
gen.
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Lektiner —~ Lectins

Lektiner 4r proteiner som binder till vissa kolhyd-
rater och "klistrar" thop dem. Lektiner kan t.ex.
binda till kolhydrater p4 ytan av blodkroppar och
dédrmed klumpa ihop dem.

Markorgen — Marker gene

En gen som kodar for t.ex. antibiotikaresistens
och som vid transformation éverfors med den
onskvirda genen. Med hjilp av markérgenen kan
man enkelt gbra urval for transformerade celler.

Messenger RNA (budbiirar-RNA, m-RNA)

— Messenger RNA (mRNA)

En "kopia" av ett DNA-avsnitt. Syntesen av protei-
ner borjar med att mRNA bildas i cellkéirnan for
att sedan foras Over till cytoplasman dir protein-
syntesen sker.

Ospecifik resistens — Non-specific resistance
Skyddar viirdvixten i princip oberoende av pato-
genens{fysiologiskaras. Ospecifik resistens base-
ras pi ménga gener och tar sig oftast uttryck i en
viss grad av himning av patogenen. Denna kan
bromsas vidintringningen eller vid utbredningen
i védrden, eller genom att inte kunna reproducera
sig (hos svampar "sporuleringsresistens™).

Papilla - Papilla
Lokal forstirkning av cellviggen.

Plasmid - Plasmid

Liten ringformad DNA-bit som finns utanfor
kromosomeni bakterieceller. Man anvinder plas-
mider 6r att fora $verny genetisk information till
mikroorganismer eller vixter. Se dven vektor.

Promoter ~ Promoter
En DNA-sekvens som reglerar aktiveringen av

en gen.

Protein - Protein
Proteiner #r uppbyggda av aminosyror.

Proteinas — Proteinase
Enzym som bryter ner proteiner.

Proteolys — Proteolysis
Nedbrytning av proteiner.
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Rasspecifik resistens — Race specific resistance
Resistens som ger skydd mot vissaraser av en pa-
togen. Rasspecifik resistens dr enkelt, monogent,
nedirvd. Ofta utvecklas ett "antingen/eller"-for-
héllande mellan virdvixt och parasit, d.v.s vird-
véxten dr antingen resistent eller icke-resistent .
T4mfor ospecifik resistens och virulens.

Rekombinant DNA - Recombinant DNA
DNA-molekyl vilken bestir av DNA-segment
sammanfogade i en annan ordning &n den som
dterfinns i naturen. Sekvensen kan komma fran
en eller flera organismer.

Transformation - Transformation
Overforing av DNA till genomet hos en cell.

Transgena viixter — Transgenic plants

En transgen viixt har i sin genuppséttning en eller
flera frimmande eller forindrade gener. Tobak,
som innehdller en gen for att producera B.t.-
toxin, 4r exempel pa en transgen viixt.

Transkription ~ Transcription
Overforing av genetisk information frn DNA till
m-RNA. Se dven messenger-RNA.,

Vektor ~ Vector

I'samband med transformation betecknar en vek-
tor den “birare” som anvénds for att fora in nya
genericeller. Plasmider 4r de vanligaste vektorer-
na, men dven virus kan anvindas.

Virulens - Virulence

Begreppet virulens och dess motsats avirulens
anvénds f6r att beskriva férmagan hos en svamp
att angripa en vérd med rasspecifik resistens.
Virulensen dr patogenens kvalitativa formaga att
etablera sig pd viirden. Ordet avser patogenens
forhallande till virden pd genotypnivd. Motsvaran-
de begrepp pa artniva dr parogenitet. Exempel:
Arten grismjoldagg, Erysiphe graminis, 4r pato-
gen pd korn. Diremot #r inte varje ras eller
genotyp av grismjoldagg virulent pa varje korn-
sort. Se dven aggressivitet.

Aterkorsning - Back-crossing
Korsning mellan en hybrid och den ena férildern.
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Ramstedt, MAUFIZ .covoveveeieiienciiiiinnne 18
Ronquiist, EVA ..o 55, 80
Rongquist, Fredrik ..........ccccoiviviiniiiinn, 32
Rufelt, SHOFFE .cocoovvcriniiiiiiiiin 64
Réimert, Bivgitia .c...coovevevevcriiieeieiiinnniineees 34
Thordal-Christensen, Hans ........cccocoveevinn 102
Tornéus, ChFiSIEr ...cccoeveeciviiiiiioniiiiiinnineenns 57
Tronsmo, Anne Marte ... 102, 130
Wallenhammar, Ann-Charlotte ......ovvveevcnns 27
Weibull, Jens .......ocoocuvveeveeiecencnrereeniiiecsieines 91
ARMan, INGEF ....ouovvoeeeeeeevereeieeeerie e 97
ASFOM, BOCL c...oovveeeveeesereeseesserensienn 18
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Aculus schlechtendali................ccocoevevevenen., 57
Acyrthosiphon pisum. ... 11,22,93
Agrobacterium tumefaciens .............oouun... 97
AGTOtIS SEGEIUM .....ovvvvveerrvviveeereereereeeeenns 11, 47
Alternaria brassicae ..............cuueeeererenennn. 9
Alternaria dauci ...eeeeceeciiveseeren, 34
Alternaria linicola .............cvoveeevecvereveerersenn, 27
Alternaria SOIANT .........cccouuuveeeveeeeeereseerereenn, 11
Alernaria tenuis ........couceecveriveseereenenan, 28
Amerikansk blomtrips ....................... 50, 53,92
Amphimallon solstitiale.....................cocevu.... 49
ANthOROMUS FUDI «...coovevrneeiieeeeseereeeerrern, 49
Aphanomyces euteiches.............coovvecvevecren., 11
Aphidoletes aphidimyza ..............cooveveeveunn. 50
Aphis fabae...........eeeveioinieeecrsennn, 11,15
ADHIS OSSYDIL vt 50
Argyresthia conjugella ............oveeveveeeernnn, 49
AFION [USTIANICUS ovveviveveiiieireeeeecreeeeeresernn 49
ASD v 49
Aspglansbagge ........ccccoovveieniiinieeeceene, 49
Aspsaftmal .......ccooveviiiiicci s 49
Atomaria linearis .............cccoueveeeveevcreeeerennnn 11
Bacillus thuringiensis........cecevn..... 51, 93, 98
Bakterieskador, SalixX ..........cccoceveeveneenenenn, 19
Bemisia tabaci..........occcevcrvnivieereese, 53
Betbladlus ....cooeevvericecee e 11
Betfluga ....coovveveeiiiieie e 11
Biologisk bekdmpning ..................... 51, 53,70
Bipolaris sorokiniana...................... 7, 105, 108
Bladbaggar .........ccoovnininiiee e, 47
Bladflidcksjuka

SOCKErbetor .....cooevvniereicecccnn 11

SASAA .o 8,78, 105
Bladfldcksjukdomar, Salix ..........ccovvueneeen, 19
Bladlusgallmygga........c.coovvevveeeeoieeerereann, 50
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Bladloss
BONOTL ...ttt 15
SUTKA ..ot 50
KL e 10,93
OLIEVAXIET ..ovvvvvecrirctceeree e 10
POLALES vt 7
sockerbetor ... 11
SASAd .o 7,15,91,93
APPIE oo 49
21 (PR UUOURUSRRUPUP 11,22,93
Bladmogel
UIKA (o, 48
LOK ot 48
POLALLS oottt 10
BT 11
Bladrost, SaliX .......ceeevevvreerieeieeceicserene 19
Blaninlus SPp ...ccoveeevvvmrireeinneerieeeesn, 11
Blavingad rapsvivel..........cccovvvereiniieenenenne, 1
Bomullsmogel ......cccoovovvoiiveeeicreiee, 9,75
BOtrytis CINEreq ....uuveveveurveeecsiinrennnnn, 11,28
Botrytis SqUAMOSA .......oceeeeivvveiniiiieenn. 127
Brevicoryne brassicae...............couueun.. 10, 93
BronsflAckvirus ......covveveeereereeececeeen, 49
Brunflicksjuka ........ocvveiierireiieece, 8
Brunrost.......ccoocvvennnniieeceeeecev e 8
Brunrota ... 10
BYDV e, 9
Bonbladlus .....coevevvnveiiieiccc, 15
BOnor ..., 13
CD e 64
Ceutorhynchus sulcicollis .............ccocvvueann.. 1
Champinjoner .........ooeeevernicceeeeneee . 51
Chondrostereum purpureum ......................... 19
Chrysanthemum .........ccovevvvieiicnreccrenen e, 92
Colletotrichum linicol@ .............cocoovunc.... 30
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Conidiobolus obscurus ................ SR 19
Contarinia tritiCl ... 9
Cryptodiaporthe salicella .......covcvvonnvennniee 19
Cydia POMONELA ..o 49
Cydia RIGFICANG covvvvviiiiiiiiiiiis 11
CyKIAMEN oo 51
Cylindrosporium CONCEMFICUM e ivvirvvinercias 9
Dahlia .c.oovveerrinns OO 49
Dasineurd brassicae ..., 7,91
Dasineura tetenSi c.coceeenveriiniiniiiiiniiinenanens 49
Delia floralis i, 91
Delic radiCUN «ocveeeeeeeeieiiiiiiii i, 92
DirechSIera SPP «ovcvevceineiiicie s 78
Drechslera teres ..o uunnonccnieniniciiiiiiniens 105
Drechslera tritiCi-repentis............ccoocvvvvvneennes 8
Dysaphis plantagined...............vninn. 49
B ovvoereeireereeveeseesessneeseesneeneesmeeseesensnnsasesnans 49
ELISA-teKNIK .ovveveirincniiinieenene v 55
Encarsia fOrmoSa ... 54
Entomophthora ... 22
Erikssomn, JACOD ..oceviererinceinc i 68
Eriophyes Malinus .......coooeeverininnniniccneens 57
EFiOpRYyes PYFi vt 57
Erynia neoaphidis ......c.ocooovenvniinninnniinn. 22
Erysiphe Detae ... 11
Erysiphe cruciferarum ...........cooecnonciiicnnn, 10
Erysiphe graminis ..........co...... 8,102, 114, 120
Frankliniella occidentalis ................. 50, 53,92
Fritfluga .veeeeececiiniisncceeesie s 7,91
FUSAFIUIL .oooveeieieeiivrernreneieensnenssaessesene 8, 28,51
Fytopatometi «.o..cvcvieviiieiiineree st 69
GaeumanriionyCes SPP «.cccvvvvvvrmevciessinsineniinnns 70
Galerucella sagittariae ............ccovvvevnnienne. 47
Galerucella tenella..............ccovvviiviniiininnnins 47
GalIRVAISIET cvvvvvveeriercrceiriiiir i 57
Gallmyggor ..o 53
GallSteKIar ....ccooovvvrereieeeeniiiiie e 49
GenteKnik ....occovevevveeinoniinnn 70, 85,93, 97,102
Gliocladium VIFens .....o.ccovevvvevveeeniniiionineeiens 51
GlOEOSPOFIUIN SPP w.evvvverienireeiieisinsiisisiescsens 43
GramOgel ..oveeervereenieiiinneieesessienne 10, 127
Grismjoldagg ......ccocevevrneiienenen 8,102,114, 120
GIHASTOLA ..vveverereeesieesere s erse e sr e sie e 130
Gronstrimmig grasbladlus ... 9
GUITOSE c.veiveeeeeiereeeereenre et g, 82
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GUIKA v 48,92
GurkbladIus .....c.coceeveeiiiinini s 50
Gurkbladmigel.....ccccovveciiiiniiiiiinenninne 48
Havrebladlus ..o.cooceeveniiiiiiiniieinn, 7,15,91
HaVIRLIIPS v 9
Heliothis VIFeSCens .......ccccceciniiinieiienienns 99
Hjortronldvbagge ........cccvvvviiveinniniccnnininn, 47
HOPPSHATTAT ..o e 11
Inducerad resiStens ......ccvvviveeiieininnene. 72,133
Informationsteknologi ......c.oevevireeneenenne 64,70
Integrerad bekdmpning .......occoevecviinnieninn, 52
Integrerad produktion ........ocoeeeenieninnnn 47,61
ISPP-kongressen 1993 ... 67
JOrdfly cooiiiicini 7,47
Jordgubbar ..., 47
Jordgubbsmjoldagg .......ccoovvviiiniiiiniienn, 49
Jordgubbsvivel ... 49
JOrdloppor ....coveviiiiiiiiii e 11
JUlSHAINA (oo 50
KaAminer ....ocvvevreeiienieeieee e 49
Kastanjeborre .......ceevirierivnieniiinicreenenienes 49
Klumprotsjuka ... 9,87
KIOVET 1vvveeerieeieerenieneniis sttt 13
KOTKIOSE ©.vvveveiieieenecrecrininiiie et e 57
KOTIIOSE 1ovvveereieeerecrerieriiciniiein et e 8
Kransmoge! ....ccccoveeeeveriniiiiieie i 9
Krussjuka ooceeevevivineneieieiiccnsissn e 7
KAIBIAIUS .ovevvreveevceenieerereniesneniinene 10, 93
Lenticellskador ......cooveevviiiiiinviiieeeiiniene 49
Lilla betbaggen .....ccoceevvevirriiininiinesnneonnaens i1
Lilla KAIIugan ....ccoeveveveeinenenniciiceninniens 92
Lilla sAdestripsen ....c..cccveveiiiiiineneesieenninnnnes 9
Limothrips cerealiin ...........cccocovvievrinianenann, 9
LID i 27
Liriomyza Bryoniae ............oeecvnnivneneenne 50
Luftfororeningar ......coovevvcciiviniinieennenne 13,70
LYGUS SPP -vvvvrerviiiiiinie et 10
LOK vvvveereiie et 47,125
Lokbladmogel ....coccoveveenvniiiiniiniinnienns 48, 125
MarsSOnInG roSAe..........coovuiiiieviiiieininninnees 47
Melampsora PP .....ccocvevininirinincniinnenennens 19
Melasoma populi .........ccooeeecioinininiiinnininnnns 49
Meligethes aeneus ........cccovvvinnninanns 10,91, 99
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Melolontha hippocastani..................... e 49
Metopolophium dirhodum.................coeveu..... 9
Microdochium nivale ...............coovevveunenen. 130
Minerarflugor .....cooveecvviviieieeeeeeeeree e, 9,54
Mjoldagg
Jordgubbar ..o 49
OLEVAXIET ..ot 10
SOCKErbetor ....covvvvveiviicreciccc e, 11
SIASAd covevviiccii e, 8,102,114, 120
APPLE i 49
MOHUS vt 53
Monilia fructigena...........ceeeeererecsrversnenn, 43
MOTOL cuiiieiietieieceteceeeeee e 34,92
Morotsbladloppa .....c.ccevcvviiveeeieeeeseeerannn 34
MoOrotSfIuga ......oceeevieiviiiiece oo seeer e 92
Myzus persicae ........ueveeveueoneviveseeeeerennns 11
MOSK oot 49
NEJIKIPS ..ot 47
NYCKeIPigor.....oceuvieiireriiicrereeeeeee e 54
NEbDSHNKELY oo, 53
OleVAXtEr vvovviviiceeiisee e 1,7,75, 87,99
ORYCRIUTUS SPD eevvverreenrereeeeieeiieeseeeeeeesran 11
OFIUS SPP vttt nteeente e 53
Oscinella frit ....cuvvviiceeecneeeeeeeeeenreins 7,91
OsmOSMELOdEn ....cvveveveviiiieierereees e, 78
Oulerma melanopus .............c.coveveeeverevesvennnn. 9
Ozonskador ......ccoovvvveereeeeeeeee, 13,70
ParasitstekIar ..........ccoouveriiieeeeere e, 53
Pectobacterium Spp .......c.cveeveeveevcereveesrernn, 51
Pegomyia hyoScYami .............ocoveeveevevrnnnnnn, 11
Pericilliumm SP ....covevvveeeeeeieesceceereees e, 43
PenSE ..ot 51
Peronospora destructor ... 48, 125
Peronospora Pisi ........eevecneeeveveeeeesnennn, 11
Persikbladlus ........covveiieviviiviieeeeee e, 11
PhOM@A eXiGUA c.covveuiiiivivseceeveeeseeeeeran 30
Phratora vulgatissima.........ccuueeeevrovvenn, 49
Phyllocnistis labyrinthell ..........cocconunn... 49
Phyllopertha horticola .........oovveverererernn... 49
Phytophthora infestans ............cocuevevveevnnnn. 10
Phytophthora nicotianae ..o, 50
Phytoseiulus persimilis ...........c.c.coovervverinn 53
Pilglansbagge ......coocecevvvevivveieceesces e, 49
PilSKOIV oo, 47
Pingborre ..o e, 49
Plasmodiophora brassicae...............oo.... 9, 87
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Podosphaera leucotricha ..o, 49
Pollaccia salciperda ...............ooovevveervnan... 47
POLALIS vovvieieeiieeeee oo 7,48, 55
Potatisbladmagel .........ccooeeriiiireneieieieennn 10
PotatisvirtiS Y .....ovveeeeeeeereeereseeeeeeon, 7,55
Pricksjuka ......coocvneiiieeeee e 49
PrydnadSvAXIEr ...c.ooveeeeeeere e 49, 53
Pseudocercosporella herpotrichoides..... 7, 70
Pseudomonas syringae..............cooee...... 19,72
Pseudoperonospora cubensis................... 48
PSila r0SQ€ ..o, 92
Psylliodes chrysocephala................ccovuevu... 7
Puccinia graminis ..........cccevevciovereeeenenn, 83
Puccinia hordei ............oeevvcvcceneeeeeeeresnan, 8
Puccinia recondita ..........c.ocvciireeeenreeeverronnann, 8
Puccinia striiformis .......ccoceevevecvivevervinonn, 8, 82
PVY v 7,55
PYtRIUIT SPD vt 51
Ramularia beticola.............ooevivrevaeneana, 11
Rapsbaggar .........cccccvvvvicivirceen 10,91,99
Rapsjordloppa .....ccocevvvveccvenenvniiiieeeee e, 7
Resistensbiologi .......cccoverereiciieeniircrreenen.
82,87,91,97, 102, 108, 114, 120, 125, 130
Rhizoctonia SOlani ................couveecveveeeenn.. 51
Rhopalosiphum padi ... 8, 15,91
Rhynchosporium secalis ..................... 8, 105
ROS vt 47,54
RotdSdare .........ccovvrvvvirviiiieeeceee e, 70
ROVKVAISIET ...cvovvieviriicice e, 53
ROASOLVITUS ..o, 7
R&d dpplebladlus ..., 49
Ronnbérsmal .......cccvevevvvveviiiiiiceereeenn, 49
SALX it 18, 47
SaAllat...ciiiiiiccre s 92
SCIaridae ......oovevverviiie s 51
Sclerotinia borealis ...........covvcuvevveereenannn., 130
Sclerotinia SClerotiorUin ...uneeeeoeeeevreevn. 9,75
Sclerotitm cepivorum .....uecceveveeervrenenn.. 127
Septoria avenae .........ueeececervesirearenes 55
Septoria ROdOrUmML...........oeoveeevinneeeesenan, 8,55
SEPIOFIA LFIHICT covveeeveerevecreereeeeeeoes i eeeenes 8,55
SIIVErglans ......cocoevvvvereeeiviieeeee e, 19
Si0DION AVENAE ....vvvoveeeevevreeeeeeesseereerere, 9
Sitodiplosis moselland...............ccoococuvcrnnen.. 9
STHONA LINEATUS ..., 11
Skidgallmygga ....ccveevvevieerciveerreeeenn 7,91
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Skoldflacksjuka ..o T 8, 105
Smultronldvbagge ..o 47
SIUZLAT wovervirreriemsrininintis s 49
SnOMOZEL .ovvvveiiii 130
SOCKEIDELOT et 11
SOTGMYZEOT wvverinniiiisissrsins e 51
Spansk SKOESSNIZE] .o 49
Sphaerotheca alchemillae ...........co..coocuvvennen.. 49
SPINNKVALSTET oo, 53
Stamkrafta, SAliX .vovvvevriiiirrcce e 19
StamSAr, SAliX .vvcverririree e 19
Steinernema feltiqie ..., 51
Stenothrips graminuml ..........cccevveireniinnnne, 9
SHAKELYT ¢t 7
Stora kAlflugan ... 91
SHALAT 1eevveerreeereeree et enes s ereeses s b 7
StrAKNACKATE .vvvvvererecie e eciieareener s 7,70
Strasad ... 7, 13, 55, 82, 102, 108, 114, 120, 130
Svartflicksjuka
OHEVAXIET .vviviiiireieiiserci e 9
TOSOT 1evuvereveerenrensenseressreassnassresaressssessessnns 47
Svartpricksjuka ..o, 8
SVALTTOSE vrivvreerrerieeree e 83
SAZSPAN oovvcvirieeererce s 34
Sidesbladbaggen ......ccvvereeririeiniiiini 9
Sadesbladlus .oveeeeececr i 9
Sadesbroddfly ..c..c.oceviivieniininiiins 11
Tapesia yallundae ..............ooovovnionnninninni. 70
Tetranychus UrtiCAe .......ccvovvivinciniiviinicne 48
Therodiplosis persiCae ........ocovviviriennn, 53
THFIDS tADACT .oneeveveivirieiicreniiiiin s 47
TOMAL vvvvii it e e 50, 53, 84
Tomatminerarfliugan ........c.cocoeeceeveenerireriennens 50
Tomatmosaikvirus ..c..vevverieiniencrceniiennen 84
Torrflacksjuka .....ooevivveniiiiiiiii, 11
THiOZA APICALIS c.vevteerereisiieeeesee e 34
Trips
0K 1ottt 47
SOCKETDEtOr Lovvvvverireiierieniie e 11
SEEASHA cvvvvevieie et 9
Tradklubba ...cccceeeiiiiiniinicn e 130
Tradgardsborre .....cocevereeerceeccreren, 49
Tusenfotingar ......cccvveriierninicenrinit e 11
Typhula incarnara .........ooccovviinvenieinninnine, 130
Typhula ishikariensis ........cccooveeiiinianieeenen. 130
UtVINNEG voveveveecreevnin i 130
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VallZras .oveveivvinnecncenicire st 130

Venturia inaequalis ............cccooeoivininne 39, 49
Verticillium dahliae...........ccccovviiininnniinnn, 9
VeteMYZEOT .ouveevriereeriiiie it 9
VINDEAT i 49
Vinbirsbladgallmygga .....c.ocviiviiiiniincninnns 49
Vinterhdrdighet ..o, 130
VIrusgulSot coveevireiieiirerenriccnien e 1
Vissnesjuka, 0lJevVAXIET ...oceeeveieriiiionicrininnen, 9
VItmOZel. oo vviviiviierreneriieseee e 127
VixthusspinnkvalSter ..., 48
Viixtskyddsaret 1992
Jordbruk ....cccceeirniei e, 7
TrAd@ATd ..vvvveveviiiee et 47
AngsStinkflyn .......coooveveeeerenenerceeneeneones 10
ADDIE oot 39, 49,57
ApplebladgallkvalSter ........ocverererrreeirerene 57
ApplemjOldagg .......cevvverrereeinieerrenineiniecennne 49
APPIESKOTV ovvvveriireiceerireeieiseie e 39, 49
ApPIEveckIare ........oevvevririeniecreeeereesecnens 49
ATt i 11,22,72
ArthaKterios ........ovvereenrereroriinsesseneenereseeens 72
ATtbIadlus cvvoveeeeee oo 11,22, 93
ArtbladmBgel .v.vovveeriveeie e 11
ATIOOA covovocvveveieie e sernee 11
ATtveckIare ......oooveveverivereresssnene e 11
ATEVIVEL oot 11
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